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第1章　序　論
1．1研究の背景
（1）種子生産の豊凶現象
　植物個体群の…種子生産が空聞的に同調しながら大きく年変動する現象（皿asting）は，
「種子生産の豊凶」あるいは「成り年現象」と言われてきたが，生態学では英語その
ままに「マスティング」と呼ばれる。このマスティングは世界中のさまざまな植物に
認められ（Kelly　1994；Kelly　and　Sork　2002），特に，ブナ科やマツ科などの林業上の
重要性の高い樹種や森林内の優占種では古くから知られていた（Matthews　1963；
Maurer　1964；Nilsson　a皿d　Wastljung　1987；Schエnidt　2006）。
　典型的なマスティングでは，群落で種子生産のある結実年とまったくない非結実年
がはっきりと区別できる。しかしこのような現象は，タケ・ササなどの1回繁殖型の
植物の一部だけでしか見られない。柑木をはじめとする多回繁殖型の植物では，個体
群内に凶作年でも種子生産する個体があったり，豊作年でも種子生産をしない個体が
混在する場合が多い。また，種子生産の変動幅や同調の強さは，種や個体群によって
さまざまである（Koenig　et　al．2003；八坂’2007）。一般に，植物の種子生産量には多
少なりとも年変動がみられるため，そのほとんどはマスティングとみなせるかもしれ
ないが，どの程度の種子生産の変動性や同調性をマスティングと呼ぶかは，各研究者
の恣意的な判断にまかされているというのが現状である。
　種子による繁殖は，多くの樹種にとって重要な繁殖方法である。そして年々の種子
の生産のしかたは重要な意味を持っ。意外かもしれないが，顕著なマスティングには
繁殖上，不利な点が多いと考えられている。例えば，林床が暗い森林では，樹木の更
新はまれに生じる台風山火事，洪水などの自然撹乱に依存している（watt　1947；今・
沖津1999；中静2004）。このような場合，いっ撹乱が起こるか親木は予測できないの
で，特定の年にだけ大量の種子をっくるよりも毎年少量の一定数の種子をつくる方が
有利である。また，マスティングでは繁殖のインターバルが広がるため，次の繁殖ま
でに親植物が死亡してしまうリスクも高くなる。さらに，豊作年には，同じ年齢の実
生が高密度になることから，混み合いによる競争や病気が原因で死にやすくなるデメ
リットもある。それにもかかわらず，マスティングが見られるのはなぜだろうか。
　種子生産の豊凶現象を理解するためには，「なぜ（Why）豊凶するのか？1という現
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♂象に対する適応的意義についての問い（究極要因ulti皿ate　factor）と，「どのようにし
て（］low）豊凶が生じるのか？1という現象が生じるメカニズムについての問い（至近
要因proxj皿ate　factor）を解明することが必要である。これまでにも現象を説明する
様々な仮説が提唱されてきたが（例えば，Kelly　1994），これらは究極要因についての
説明と至近要因についての説明に大別される。そこで，本章ではマスティングにおけ
る究極要因と至近要因について従来の研究をまとめ，現在提唱されている仮説につい
て概説する。
（2）マステイングの究極要因
植物がマスティングをするのは，花や種子を一度に大量生産することが有利なため
に，特定の年だけに繁殖を同調させているからだと考えられている（NortOn　and　Kelly
1988）。これには，ふたつの仮定が満たされる必要がある。ひとつめは，繁殖間隔とと
もに，1回の繁殖時の種子または，花粉の生産量は増大するという仮定である。これは
一般に植物は自らの光合成産物を繁殖に投資するため，繁殖間隔が空くと1回当たり
の繁殖投資量は増加するだろうという常識的な予測に基づいている。ふたつめは，1
回の繁殖時あたりの種子または花粉の生産量が多くなると，繁殖成功度（子の生存数
または受粉数）が凹関数的に増加するという仮定である。これらの2つの条件が満た
されていれば，繁殖間隔があくほど有利となるeそして実際には，1回の繁殖時あたり
の種子または花粉の生産量と，繁殖成功度の曲線はどこかで頭打ちになるため，曲線
の変曲点が最適の繁殖間隔となることが多いと考えられる。
　大量生産の経済説（econo皿y　of　scale）と呼ばれるこの理論では，1回の繁殖時あた
りの種子または花粉の生産量が多くなると，繁殖成功度が凹関数的に増加する必要が
ある。これを満たす状況は，受粉効率，種子散布，種子捕食などが関連して生じると
考えられ，数多くの仮説が提案されてきた（例えば，Kelly　1994；田中1995）。この
うち現在，マスティングの適応的意義として強い支持を受けているのは，以下に紹介
する受粉効率仮説（pollinati。n　efficiency　hyp。thesis）と捕食者飽食仮説（predator
satiation　hypothesis）である（Kelly　and　Serk　2002）。
　受粉効率仮説（風媒仮説）は，同調して開花することで，受粉効率が向上し結果率
（花の数に対する果実の数の比率）が高くなるという利点が得られるという考えであ
る（Smith　et　a1．1990；Kelly　et　al．2001）。この仮説を支持する根拠は，花粉制限（poUen
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1i血tation：花粉が足りないために種子をつくることができないこと）が多くの植物で
働いていることがあげられる。この場合の花粉の不足は周囲に他個体の花があまり咲
いていない場合に起こるので，より多く結実するためには，他の個体と同調して開花
した方が有利となる。この仮説は動物媒植物より風媒植物で強く支持されてきた
（Herera　et　al，1994；Kelly　and　Sork　2002）。これは動物媒では運ばれる花粉の量が，
開花量ばかりでなく花粉の運搬者である送粉者の数の制限を受けることによると考え
られている。また，受粉効率仮説は，風媒仮説（wind　p。11inatio且hypothe8is）とも呼
ばれている。これは，豊凶を示す植物に風媒のものが多いことと，風媒花植物では，
しばしば開花量や花粉量が高いと結果率が高くなるからである（例えば，Nilsson　and
Wastlju皿g　1987；S皿ith　et　al．1990；Shibata　et　al．1998）。
　捕食者飽食仮説は，花や種子の生産数を大きく年変動させることには，豊作年には
捕食者を飽食させて種子の死亡率を抑えられる利点があるという説（Janze皿1971；
Silvertown　1980）である。この仮説を支持する根拠は，花や種子が多くの動物たちに
とって主要な餌資源となっていることである。こうした動物の存在により，もし，種
子の生産数に年変動がなく，その個体数が天敵や気象によって制限されないならば，
種子はほぼ毎年食べっくされてしまうと予想される。種子捕食から免れ種子の生存率
を高めるためには，他の個体と同調して開花・結実すること，そして年変動を大きく
することが有利となる。捕食者飽食仮説は多くの植物個体群で研究されている。そし
てこの仮説を支持する報告例は多い（例えば，Kelly　and　Suユlivan　1997；Shibata　et　al．
1998；Shibata　et　al．2002）。一方，種子捕食者が特定の植物に依存するスペシャリス
トではなく，幅広い食性をもっジェネラリストである揚合では，種子の生産数が少な
い年に餌の切り替えが生じるため，飽食効果がみられないこともあり，種子生産数の
変動と捕食者との関係はそれほど単純ではないとする指摘もある（Kelly　and　Sork
2002）。
　しかし，受粉効率仮説と捕食者飽食仮説は背反仮説ではない。したがって，これら
がマスティングの究極要因として同時に作用していることも考えられる。この場合，
受粉効率仮説と捕食者飽食仮説は，ともにマステ4ングの同調性と振幅を増加させる
ことを予測する。その一方で，両仮説はマスティングの振幅に対し，異なる帰結をも
予測する。なぜなら，捕食者を飽食させるには，大量開花の前年にまったく開花しな
いことが最も有効であるのに対して，このような開花戦略には受粉効率を上げるうえ
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で直接的な利点はないと考えられるからである（Nort。n　and　Kelly　1988；K。enig　et　al、
1994）。
③マスティングの至近要因
至近要因に関する仮説のうちで，最も古くに提唱されたものは，同じ地域の植物は
同じ気象環境のもとで育っため，植物体内の資源状態が揃い開花が同調するという考
え（資源適合仮説エesource　matching　hypothesis；B並sgen　and　Mi皿ch　1929）である。
現在ではこの資源適合仮説はほとんど支持されていないeなぜなら，この仮説にした
がえば，異なる樹種問でもマスティングは同調するはずなのに，実際はそのようなこ
とはないからである（Kelly　1994）。また，この仮説が正しいのであれば，マスティン
グとは単に環境変動が種子生産に反映されただけの現象にすぎないことになり，それ
自体にはなんら適応的意義がないことになる。さらに，最近の研究では，豊作年には
成長に使うべき資源をも繁殖に投資していることが報告され始めており（Koen　ig　and
Knops　2000），気象条件の年変動以上に花や種子の生産数の変動幅が大きくなるような
しくみを植物自体が保持している可能性が示唆されている。
　現在，マスティングには，花や種子の生産数を大きく変動させるメカニズムと，そ
れを同調させるメカニズムが同時に働いていると考えられている（佐竹2007）。そし
て，前者のメカニズムを説明する仮説として最も有力視されているのが資源動態モデ
ル（物質収支モデル）である。
　変動性のメカニズムの説明についてのブレイクスルーは，植物の資源収支をモデル
化し種子生産量の年変動を理論的に示1したIsagi　et　aL（1997）の研究である。このモデ
ルでは資源適合仮説と同じように，植物は利用可能な資源量に応じて種子生産を行う
ことを前提としているが，繁殖後に資源の枯渇が生じ，資源が回復するまで繁殖しな
いなど，いくっかの仮定を置くことで従来の仮説では説明できない現象例えば種子
生産のカオス性（不規則な種子生産パターン）の説明を可能とした。最近はマスティ
ングのメカニズムを解明するため，このモデルを基礎としたいくっもの研究が行われ
注目を集めている（Satake　and　Iwasa　2000；Rees　et　al．2002；Satake　and　Iwasa
2002a，2002bi　Crone　et　al．2005；Crone　and　Lesica　2006；佐竹2007；Satake　and
Blernstad　2007）。ただし，資源動態モデルの実証には，野外では収集が比較的難しい
個体単位での開花量の長期連続データが必要であり，検証した例は限られている（例
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えば，Rees　et　al．2002；Crone　et　al．2005；Crone　an、d　Lesica　2006）。
　一方，個体間の同調を引き起こす説明として最も支持されているのは，気象要因で
ある。広域にわたって各個体が感受できる気象要因は，花芽分化や受精成功を通じて
繁殖の同調を引き起こすと考えられている（Ashton　et　a1．1988；Sork　et　a1．1993）。そ
して気象要因の説明は，その働きから（1）花芽形成期の気象要因が開花同調の合図とし
て働いているという説（気象合図説，Ashton　et　al．1988；Rees　et　a1．2002；Sakai　et　al．
2006），（2）受精時期の気象要因が開花後の雌器官の中途脱落（中絶）に影響している
という説（気象による結実同調説Sork　et　al．1993；Masaka　and　Sato　2002），（3）夏の
気温や日照時間が光合成同化産物の生産量に影響する結果，各個体の資源状態が揃い，
開花量や結実量が同調するという説（気象による資源同調説；Masaka　and　Maguchi
2001；　Rees　et　al．2002｝Ranta　et　al．2005）の3つに分類できる。
　気象合図説を支持する報告は多く，様々なマスティング植物で同調開花の気象条件
が見つかっている。花芽形成期の高温が開花の合図となる代表的な例としては，ナン
キョクブナNothOfagus　solandn’（A工len　and　Platt　1990），ニュー一ジーランドの高原に
生育するイネ科植物Cbion　oebloa　kの数種（McKone　et　al，1998）が知られている。
また，北アメリカ南西部に生育するマツ属植物、Pin　us　edulisでは，夏期の異常低温が
開花の合図である可能性や（Forcella　1981），東南アジア熱帯のフタバガキ科植物では，
エルニーニョ南方振動（ENSO）にともなう数日間の気温低下や乾燥が一斉開花を引
き起こしている可能性が指摘されている（AshtOn　et　al，1988；Nu皿ata　et　al．2003；
Sakai　et　al．2006）。その他にも、ヨーロッパブナFagus　sylva　ticaやアメリカブナE
撰・ヨ刀〔伽勲の大量結実は乾燥によって引き起こされていると考えられている
　（Piovanson　and　Ada皿s　2001）。
　気象による結実同調説は，コナラ属のように開花から種子成熟までの過程で大量の
雌器官が未熟なまま中途脱落（中絶abortion）するタイプの樹種で支持されている。
例えば，受精時期の高温が結実量に大きく関与している例としては，カシワeuercus
denta　ta（Masaka　and　Sato　2002＞，北アメリカの｛♀velutma，（2∬π加風e，　a！ba（Sork
et　al．1993），　e．」励a～震，（2ゴ加8血副（Koenig　et　al．1996）が知られている。
　気象による資源同調説は，植物が生産する資源量の年変動を考慮したものであり，
資源動態モデルに含まれる。一般に，繁殖投資量の程度は，繁殖活動に配分できる同
化産物量によって規定されると考えられることから，多くの植物で一般化できる。こ
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の説を支持する例はとしては，カバノキ属のシラカンバBetula　pZヨ卯加曲var．
faponica（Masaka　and　Maguchi　2001），北欧のカバノキ属数種（Ranta　et　al．2005）
で知られている。
　また，気象要因以外に個体間の同調を引き起こす説明として，近年，花粉同調説
（p。llen　coupling）が提唱されている（Satake　and　Iwasa　2000，佐竹2007）。花粉制
限が生じている場合には，他個体のつくる花粉量に結果率が制約されるため，結実量
と資源量が個体問で同調するという説であるe花粉同調説の検証例は少ないが，Crone
et　al．（2005）は北アメリカの草本種Asbl’agalus　seaphoidθsで，花粉同調が繁殖の同調
を引き起こす主要な要因であることを報告している。
1．2問題提起
　以上まとめた従来の知見は，「なぜ豊凶が生じるのか？」という問いと，「どのよう
にして豊凶が生じるのか？」という2つの問いをよく説明している。しかし，マステ
ィングの究極要因と至近要因は，それぞれ独立に研究が行われてきたため，そして様々
な樹種で断片的に行われてきたため，マスティングの総合的な理解には至っていない。
マスティングが自然淘汰によってもたらされた進化的産物であるならば，そのマステ
ィングを引き起こす生理的しくみもまた自然淘汰と密接な関係を持っていると考えら
れる。したがって，マスティングを本当に理解するには，それぞれの植物種でこの2
つの問いを同時に答える必要がある。
1．3ブナの生態的特性
　ブナ科ブナ属Fagusは，北半球の暖帯から温帯にかけて約11種が分布し，それぞ
れの地域において天然林の優占種となることが多い（KrUss王nann　1977；原1992）。
そのため生態系にとっては重要な種と位置付けられている。本研究対象のブナ・Fagus
crenata　Blllmeは，北海道南西部の黒松内低地帯を北限として，本州，四国，九州に
分布し，特に積雪の多い日本海側では純林を形成する（原1992）。本州の関東・中部
地方では標高700～1，600エn付近に分布するが，北海道では平地から見られ標高900m
付近まで分布する。スギなどの人工造林やそれ以外の土地利用によりその分布域は分
断されてきたが，現在においても比較的広い地域を覆っている。
　ブナの花は雌雄異花同株の単性花であり，北海道南西部では4月下旬から5月中旬
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にかけて開葉に先立って開花する（寺澤1997）。雌花序は2個の雌花からなり，シュ
ート先端近くの葉腋に着く。雄花序は6～15個の小花序からなり，雌花序よりも基部
近くの葉腋に着く。花粉は風により媒介される。ブナの雌花は雄花よりも早く成熟す
る雌性先熟の傾向があり（橋詰1975；寺澤1997），自家受粉を避けているとされるe
また，強制的に自家受粉させた種子の稔性は非常に低いため，自家不和合性であると
考えられている（寺澤1997）。殻斗果は開花後急速に成長して，6A上旬には成熟時
とほぼ同じ大きさなる．種子も5月に急速に成長するが，胚はまだ形成されていない。
受精時期は6月下旬から7月中旬頃であり，胚の完成は9月下旬である（橋詰2006）。
成熟した種子は，9月下旬から11月下旬に落下する。
　ブナの種子生産には明瞭な豊凶があり，豊作は5～7年間隔で訪れ，その間はほとん
ど結実しない凶作や並作が続く（渡辺1938；樫村1952；菊池1968；橋詰1987；前
田1988；Hiroki　and　Matsubara　1995）。種子生産の年変動を規定する要因は2つあり，
雌花の開花数の変動と，開花から種子成熟に至る過程での昆虫の食害である（lgarashi
and　Ka皿ata　1997；寺澤1997）。昆虫による食害率は全種子の90％を越えることもあ
り，…種子生産を阻害する大きな要因となっている（lgaエashi　and　Kamata　1997；Yasaka
et　al．2003）。主要な加害種は，ブナビメシンクイPseudoρam孕ene　fagivora　Komai
　（ハマキガ科）の幼虫である（lgarashi　and　Ka皿ata　1997；鎌田2001；小川2003）。
また，栄養価の高いブナ種子は，ブナ林に生息する野生鳥獣にとっても重要な餌資源
となっている（箕口1996；Hashi皿oto　et　aL　2003）。ブナの種子生産の変動が，野ネ
ズミの個体数変動に大きな影響を与えることや（Hoshizaki　and　Miguchi　2005），凶作
年にはツキノワグマやヒグマの捕獲数が増えるなどクマ類の行動に影響を及ぼすこと
が報告されている（Oka　et　al，2004；今2005）。このようにブナのマスティングは，
動物を通じて森林生態系全体へ影響が波及する側面も持っている。
14研究の目的と構成
　本研究では，日本の冷温帯の主要な構成樹種であり，典型的なマスティング植物で
あるブナを対象にし，これまでに提唱されている究極要因と至近要因の仮説群を検証
し，本種のマスティングが生じる原因を明らかにすることを目的とする。
　本研究の構成は次のとおりである。第2章では，北海道南西部におけるブナ種子を
摂食する昆虫の種組成とその割合を調べ，種子食性昆虫の資源利用様式を整理する。
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これまでに東北地方や関東地方ではブナ種子の加害種やその割合が報告されているが，
北海道南西部でブナ種子がどのような昆虫によって利用されているかは，寺澤（1997）
の記載があるのみでほとんど議論されていない。マスティングの淘汰圧と予想される
種子食性昆虫の確認が，マステイングの究極要因の検討に必要である。
　第3章では，ブナのマスティングにおける究極要因の解明を試みる。ここでは北海
道南西部の5カ所のブナ林で調査されてきた13年間の種子生産データを用いて，究極
要因として予想される受粉効率仮説と捕食者飽食仮説の2つの仮説群について検証す
る・。そしてこれら2つの仮説の相対的重要性を，「変動主要因分析」とKelly　and
SUllivan（1997）によって開発された「シミュレーションモデル」の2つの異なる解
析法を用いて評価する。
　第4章と第5章では，ブナのマスティングにおける至近要因の解明を試みる。第4
章では前章と同じ13年問の種子生産データを用いて，花の生産数を変動させるメカニ
ズムと，それを同調させるメカニズムを検討する。そして，ブナのマスティングにお
ける至近要因と究極要因の関係について論じる。第5章では，第4章で支持された気
象合図説の検証を試みるため，ブナの枝を対象に加温処理試験を行った。これらの結
果から，第6章では既存の研究成果とあわせてブナのマスティングについて総括する。
　なお，本論文は，ブナのマスティングの解明を目的として筆者がこれまでに発表し
てきた究極要因の検証（Kon　et　aユ．2005a），至近要因の検証（Kon　et　al．2005b；　Kon　and
Noda　2007）に関する報告に，北海道南西部におけるブナの種子食性昆虫に関する新
たな調査結果と考察を加え，ブナのマスティングをまとめたものである。
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第2章北海道南西部のブナにおける種子食性昆虫の資源利用様式
2、11まじめに
　植物の種子は栄養に富んでいるため，昆虫，ネズミ類，鳥類にとっては魅力的な餌
となる。特に，開花から種子成熟に至る過程で摂食できる昆虫は，捕食者の中で利用
時期が最も早く，種子を独占できるため，マスティングの淘汰圧として重要視されて
いる（箕口1995；Kelly　and　Sulliva－1997；寺澤1997；鎌田2001；Shibata　et　a1．
2002）。しかし，種子を捕食する昆虫は種類が多く，また，昆虫種により食性の幅，生
活史，移動能力，増殖力が異なるため，マスティングと種子食性昆虫の関係を検討す
る際には，どのような昆虫種が摂食しているのか明らかにする必要がある。例えば，
種子捕食者の優占種が，その植物の種子だけを摂食するスペシャリストなのか，凶作
年には餌を切り替えられるジェネラリストなのか，あるいは，1年生の生活史を持っの
か，休眠性がある2年生の生活史を持っのか，あるいは移動能力が低く単木しか利用
しないのか，移動能力が高く林全体を利用するのか，などによって，種子生産の変動
性や同調性にかかる淘汰圧は異なると予想される（例えば，Koenig　et　al．　2003＞。
　ブナ種子を摂食する昆虫の種類数は多く，現在までに27種類が報告されている（五
十嵐1994；Igarashi　and　Ka皿ata　1997）。このうちスペシャリスト昆虫であるブナビ
メシンクイの加害程度が最も著しく，充実種子の生産に大きな影響を与えている（鎌
田1996i　lgarashi　and　Kamata　1997；小川2003）。そのため，ブナのマスティングは
ブナヒメシンクイによる種子の捕食を回避するために進化した現象であると考えられ
ている（寺澤ほか1995；鎌田1996；　Yasaka　et　aユ．　2003；杉田2005）。しかし，ブナ
の加害…種子を昆虫…種ごとに分類し，定量的評価を行った研究は，東北地方（lgarashi
and　Kamata　1997）および関東地方（小川2003）に限られ，本研究を行った北海道
南西部を含め，多くの地域では行われていない。ブナの種子食性昆虫の種構成は，積
雪傾度に沿って変化するとの報告もあり（鎌田2001；鎌田ほか2001），北海道では本
州とは異なる種構成が存在する可能性もある。
　本章では，北海道南西部のブナにおいて，マスティングの淘汰圧として働く種子食
性昆虫を把握するため，同地域のブナ林で，ブナ種子を摂食する昆虫の種組成とその
割合を調査した。
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2．2研究方法
（1）調査地の概況
　調査は，2000年から2002年までの3年間，北海道七飯町のガルトネル・ブナ保護
林で行った。このブナ林は1869年～1870年（明治2年～3年）に造成された人工林
である。付近の山から採取した山引苗を植栽したとされ，2002年時点でのブナの平均
樹高は22m（最小6m，最大35m），平均胸高直径は36cm（最小12cm，最大72c皿）
である。
（2）調査方法
　調査地内の約O．3haの範囲内にシードトラップ10個を設置した。シードトラップは
開口部の面積が1㎡のものを用い，地上約1皿の高さに木製支柱で固定した。ブナ種
子の落下状況を把握するために，5月から11Eまでの採集期間に2000年は計11回，
2001年は計7回，2002年は計14回，シードトラップの内容物を回収した。
　回収した雌花序，殻斗，堅果（本論文では以下，種子という）など雌花に由来する
器官を取り出し，次の基準にしたがって分類し種子数を記録した。果皮がまだ淡緑色
を呈している発達初期段階では，昆虫に食害された「虫害」と，食害と異常のない「未
成熟」の2種類に分類した。果皮が茶色を呈するようになった発達段階以降では，胚
が十分に発達した「充実」，昆虫に食害された「虫害J，果皮がヒメネズミや鳥類に破
壊され食害された「鳥獣害」，果皮は存在するが胚が発達していない「シイナ1の4種
類に分類した。さらに，「虫害」については，Igarashi　and　Ka皿ata（1997）および鎌
田直人（私信）にしたがい，殻斗果と種子の摂食痕をもとに加害種を「ナナスジナミ
シヤク」，「ブナビメシンクイ」，「メムシガ科未同定種」，「キバガ科未同定種」，「タマ
バエ科未同定種」，「虫不明」の6種類に分類した。なお，分類は次の基準にしたがっ
た。昆虫の仮称名は，五十嵐（1996）および鎌田直人
（ht、〃kamat　1ユ．uf．a．u－k　　c．i／re　e　arch　lr　archO2～Uide1）による。
①ナナスジナミシャク（Ven　usia．phasma　Butler）
　殻斗の内部が黒く変色し，虫糞が残る（Fig．2一ユa）。
②ブナヒメシンクイ（Pseudopammene　fa．crivo2’a　Komai）
　果皮を残し種子の内部だけが摂食される。殻斗内の2っの種子の接合面に，幼虫が
移動した際にあけた直径1m皿ほどの孔が残る（Fig．　2－lb）。
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F（a）Beech　cupules　infested　by　Venusia　phas〃2a
（b）Beech　seeds　infested　by、Pseudopammene／bgivora
Fig．2－1．　Characteristics　of　infestation　of　the　main　insect
species　of　Fagusα「enata　seeds．（a）レ”enusia　1フhasma，φ♪
P∫θZイdopam〃lene／2ngivora．
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③メムシガ科未同定種（Argyre　sthiidae　sp．以下，ブナメムシガ（仮称）という）
　殻斗の柄に孔が残り，ストロー状になる。
④・キバガ科未同定種（Gelechiidae　sp．以下，ブナキバガ（仮称）という）
　種子の稜部に孔が残る。
⑤タマバエ科未同定種（Cecido皿ylidae　sp，以下，ブナミタマバエ（仮称〉という）
　果皮の内側に白い米粒状の繭が付く。シイナ状を呈する。
2．3結果
　落下種子総数は，2000年が925±101個／㎡，2001年が0個／㎡，2002年が319
±120個／㎡であり，年によって大きく変動した（Fig．2－2）。繁殖が確認された2000
年と2002年の充実種子数は，それぞれ355±112個／㎡と85±46個／㎡であった。
2000年の充実率（充実種子数／落下種子総数〉と虫害率（虫害種子数／落下種子総数）
は38．4％と37、6a／．，2002年の充実率と虫害率は26．7％と37．6％であり，落下種子の
64～76％を占めた。落下種子に占めるシイナ，未成熟種子，鳥獣害種子の割合は相対
的に少なかった。
　2000年と2002年における昆虫種別の虫害種子数および優占割合をTable　2－1に示
す。ブナ種子を摂食する昆虫種として，ナナスジナミシャク，ブナヒメシンクイ，ブ
ナメムシガ，ブナキバガ，およびブナミタマバエの5種が確認された。虫害種子に占
める割合は，ナナスジナミシャクとブナヒメシンクイの2種が高く，優占していた。
ナナスジナミシヤクの割合は2000年が46．1％，2002年が488％，ブナヒメシンクイ
の割合は2000年が41．3％，2002年が37．0％であり，2種で虫害種子の85％以上を占
めていた。ブナメムシガとブナキバガの割合は非常に小さく，1％以下であり，ブナミ
タマバエの割合は7％前後であった。
　各種子食性昆虫により摂食された虫害種子の落下の季節変化をFig．2－3に示す。ナ
ナスジナミシャクによる虫害種子は，5．月から11月にかけ落下したが，落下のピーク
は5．月上中旬にあり，全体の94％が5月上旬から6月中旬に落下した。ブナヒメシン
クイによる虫害種子の落下は6月に始まったが，落下パターンは年により異なり，　2000
年には6月中にも29％が落下したのに対して，2002年は10月以降に91％が落下し
た。ブナメムシガ，ブナキバガ，およびブナミタマバエによる虫害種子は，いずれも7
月以降に落下していた。
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Fig．2－2．　Annual　vadation　in　seedfall　ofFagzts　crenata丘om　2000　to
2002at　the　Gaertner　beech　stand．
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Tab置e　2－1．　Number　ofbeech　seeds　infested　by　insects　at　the
G註ertner　beech　stand　i壼2000　and　2002．
2000 2002
Species m・2 ％ M－2 ％
Venusiaphasma
Pseudopammeneノ々9ゴvoγα
Argyresthiidae　sp．
Gelech血dae　sp．
Cecidomylidae　sp，
Others
160．7
144．圭
　　0．2
　　3、8
26．4
B．3
46．1
41．3
0．1
1．1
7．6
3．8
60．9
46．2
0．1
0，1
8．9
　8．5
48．8
37．0
0．1
0．1
7．2
6、8
14
　150
　100
　50
　0ぐE
　の100ロ＄80260　お40程20
54・32」10000000
Venusia　ph　asma
Pseu40pammenefdgivora
Argyresthiidae　sp．
32凋iO
0000
0864．201
Gelechiidae　sp．
Cecidomy玉idae　sp．
Others
Date
Fig．2－3．　Seasonal　changes　in　seedfall　of・Fagzt・∫crenαta　aborted　by　each　of
five　insects　at　the　G互ertner　beech　stand　ln　2000（　　）and　2002（　　），
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2．4考察
　シードトラップにより採集した虫害種子の摂食痕から，北海道南西部において，ナ
ナスジナミシャク，ブナヒメシンクイ，ブナメムシガ，ブナキバガ，ブナミタマバェ
の5種がブナ種子を摂食していることが確認された。これら5種は東北地方と関東地
方（ブナミタマバエを除く）でも確認されている加害種であり（lgarashi　and　Kamata
1997；小川2003），東日本のブナ種子食性昆虫相は大きく一致していると推察された。
　ブナ種子を摂食する昆虫種としては，現在，鱗翅目を主体として27種が報告されて
いる（五十嵐1994；Igarashi　and　Ka皿ata　1997＞。そのうち加害程度が大きい種は，
東北地方ではナナスジナミシャク，ブナビメシンクイ，ブナメムシガの3穂関東地
方ではナナスジナミシャクとブナヒメシンクイの2種であり，虫害全体の90％以上を
占めている（lgarashi　and　Ka　mata　1997；小川2003）。本研究でもナナスジナミシャ
クとブナビメシンクイの割合が85％以上を占めていて，優占種も東日本の他地域と大
きく変わらなかった。
　ナナスジナミシャクとブナヒメシンクイが優占する原因は，摂食時期の早さと産卵
様式が関係している（鎌田2001）。ナナスジナミシャクは，成虫が夏から秋に出現・
冬芽付近に産卵し，卵で越冬し，春に艀化した幼虫が殻斗や葉を摂食する（五十嵐
1994）。幼虫の摂食時期は，主要な種子食性昆虫の中で最も早く，他種に先駆けて…種子
を利用できる（lgarashi　and　Ka皿ata　1997）。本研究でもナナスジナミシャクによる
虫害種子の落下が，最も早く観察されており（Fig．2－3），摂食が最も早く始まってい
ると考えられる。しかし，葉を食べても発育できる葉食性昆虫であるナナスジナミシ
ャクの産卵は冬芽にランダムに行われているため，幼虫による殻斗の摂食も機会的に
行っているにすぎず，そのため種子をすべて食べ尽くすことがないとされる（鎌田
2001）。一方，ナナスジナミシャクが食べ残した種子を優先的に利用する昆虫がブナビ
メシンクイである。本種は種子食スペシャリストであり，加害種のなかで最も加害程
度が大きいことが，東北地方（lgarashi　and　Kamata　1997），関東地方（小川2GO3）・
関西地方（駒井1991）で報告されている。本研究でもブナヒメシンクイの害1」合はナナ
スジナミシャクに次いで高く，優占種になっていた（Table　2－1＞。ブナヒメシンクイ
は蠕が落葉層で越冬し，春に羽化した成虫が交尾を行い，ブナの殻斗に産卵後，購化
　した幼虫が種子を摂食する。ブナヒメシンクイの摂食時期は，卵期間を経るため・ナ
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ナスジナミシャクに比べ1カ月ほど遅れるとされる（lgarashi　and　Ka皿ata　1997）。
本研究でも，ブナヒメシンクイによる虫害種子の落下がナナスジナミシャクより1カ
月ほど遅れており（Fig，2－3），摂食開始時期のJitH序は東北地方（lgarashi　and　K．amata
1997）や関東地方（小川2003）での報告と一致していた。この摂食開始の遅れは，
ナナスジナミシャクによって種子が先に利用されてしまうため，ブナビメシンクイに
とっては不利に働くとされる。しかし，その一方では開花後に成虫が羽化するため，
殻斗を探索し直接産卵できる利点がある（鎌田2001）。160個を越える産卵数を持っ
ブナヒメシンクイは，ナナスジナミシャクが残した種子を効率的に利用できるため，
優占種になっていると考えられる。
　ブナメムシガによる加害程度は低く，北海道南西部では同種は主要な加害種ではな
かった。東北地方での研究によると，ブナメムシガはブナヒメシンクイとナナスジナ
ミシャクに次ぐ優占種であり，その割合は虫害の約30％に達することもある（lgarashi
and　Ka皿ata　1997）。種子食スペシャリストであるブナメムシガの生活史は，ナナスジ
ナミシャクと同様に成虫が夏から秋に出現，産卵し，卵で越冬し翌春艀化した幼虫が
種子を摂食するというものである。東北地方では，本種の摂食時期がブナヒメシンク
イよりも早いとされ，このことがブナメムシガの割合が高い原因と考えられている（鎌
田2001）。本研究ではブナメムシガにより摂食された種子数が少なく，摂食時期の推
定は難しいが，ブナビメシンクイと比較すると種子落下の時期は遅かった。したがっ
て，北海道南西部では，ブナナメムシガの摂食時期が遅れブナヒメシンクイと重なる
ことにより，餌資源をめぐる競争が働き，ブナメムシガによる虫害種子数が少なくな
った可能性があると考えられる。
　ブナキバガによる加害程度も低かった。種子食スペシャリストであるブナキバガの
生活史は，ブナヒメシンクイと同様に，成虫が春に出現，産卵し，艀化した幼虫が種
子を摂食し，蠕が越冬するというものである。本種の摂食時期は7月から9月とされ，
ブナヒメシンクイよりも遅いことが，東北地方（鎌田2001）や関東地方（小川2003）
で報告されている。本研究でもブナキバガによる虫害種子の落下時期はブナヒメシン
クイに比べて遅く，これらの報告と一致していた。ブナビメシンクイよりも遅い時期
に摂食を開始するブナキバガは，ブナ種子の主要な加害種になることはないと考えら
れる。
　ブナミタマバエによる虫害種子は，ブナメムシガとブナキバガの2種に比べわずか
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に高かった。これはブナメムシガとブナキバガが1年生の生活史を持つのに対して，
ブナミタマバエが1年以上の長期休眠の性質を持っことが関係していると考えられるe
より摂食時期が早い昆虫によって餌資源が奪われてしまう条件下においては，i年生の
生活史では，2001年に見られたような凶作年に，個体群が絶滅するリスクが高くなる。
ブナメムシガとブナキバガの個体群サイズはこうした凶作年に小さくなるため，翌年
利用可能な種子が残ったとしても，摂食量をそれほど増やすことができなかったと考
えられる。それに対して，羽化年をばらつかせる生活史戦略をとるブナミタマバエは，
餌資源の年変動の影響が小さく，凶作年の翌年においても一定数の種子の利用が可能
だったと考えられる。
　以上，北海道南西部でのブナの種子食性昆虫の資源利用様式を整理した。ただし，3
年問の調査のうち2001年はブナの繁殖が確認できなかった凶作年であったため，種子
食性昆虫のデータが得られなかった。種子食性昆虫の種構成や割合は，ブナ種子数の
年変動に影響を受けるため，昆虫群集の把握にはより長い期間の調査が必要と考えら
れる。また，近年，鎌田（2001）によって，ブナの種子食性昆虫の種構成が積雪傾度
に沿って変化するという仮説（積雪傾度仮説）が提唱されている。種子食昆虫の優占
種であるブナビメシンクイが，積雪量が多く融雪時期が遅い地域では羽化が遅れるた
め，他種に種子を奪われてしまうという説であるが，今後はこのことも考慮に入れて，
資源利用様式や種構成を論じる必要があるだろう。
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第3章　ブナにおけるマスティングの適応的意義
3．　1はじめに
　現在，マステ4ングの究極要因とLて，野外データから強い支持を受けている仮説
は，受粉効率仮説と捕食者飽食仮説の2つである（Kelly　ahd　Sork　2002）。しかし，
これらの仮説は背反仮説ではないため，どちらの淘汰圧がマスティングを進化させた
かの判断は難しく，多くの研究では仮説の検証は個別のものにとどまり（例えば，
Shibata　et　a1．1998；Shibata　et　a1．2002），仮説間の相対的重要性を地較した研究はほ
とんど行われていない（Nilsson　and　Wa　stlj　ung　1987；Keny訟d　Su且ivan　1997）。
　典型的なマステイング植物であるブナは，開花から種子成熟に至る過程でブナヒメ
シンクイなどの鱗翅目昆虫により種子が摂食される（第2章）。種子の虫害率は，開花
数が前年に比べて増えると低くなることが報告されており，この関係からブナのマス
ティングは種子捕食を回避するために進化した現象であると説明されている
（Igara8hi　a且d　Ka皿ata　1997；寺澤1997；Yasaka　et　al．　2003；杉田2005）。一方，
風媒花植物で自家不和合性の強いブナは，周囲の個体と同調して開花することにより，
受粉率を高めることができると予想されている（寺澤1997；Shibata　et　al．2002；杉田
2005）。したがって，大量開花による受粉効率向上も，ブナのマステ4ングの進化の要
因になっている可能性がある。
　本章では，はじめに北海道南西部の5カ所のブナ林で調査されてきた13年間の種子
生産データを用いて，ブナのマスティングにおける受粉効率仮説と捕食者飽食仮説の
検証を行った。次いで，これら2つの仮説のうちどちらが淘汰圧としてより強く働い
ているかを，変動主要因分析と，Kelly　and　Su．llivan（1997）により開発されたシミ
ュレーションモデルを用いて検討した。
3．2研究方法
（1）調査地の概況
　調査は，北海道南西部の渡島半島の砥山帯に位置するブナ天然林5カ所で行った
　（Fig．3－－1）。調査地の概要をTable　3－1に示す。各調査地に近い函館江差，鶉，
今金，黒松内のAMeDASの気象親諏こよると，調査地域の年平均気温は7．2～9．8℃，
年間降水量は1，　160・一　1，460mT；iである1翫tp：～～WWw抽a琶゜釦加玉疽舳゜n“／fep°「t’html）°
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Table　3－1．　Descriptlon　of　study　sites　fbr　fi虹len　seeds　ofFagzts　crenata　in　sou重hwestem
Hokkaido．
site 1二．ocation AltitUde　Aspects　Slops
（m） （e）
Stalld
volumes
（mコ／ha）
Percent　VOIU工nes
of　beech　t【ees
（％）
Dominat　beech　trees
Density
（ha’i）
Mean　DBHs
（cm）
Esall
Karniエ10㎞㎡
Otobe
Ktahiyama
Kurornatunai
41°47’N，141°01’E
41　°4・3’N』C　140°10　’E
42°OrN，140e13’E
42°31’N，139°58’E
42°42’N，140『23’E
230
320
230
400
230
N80°W
N60°W
N玉0『E
N30aw
S
O→jhUfJ5 298
365
209
207
374
294
165
110
193
幽147
32．9
45．4
4α0
35．7
44．7
Note：Stand　volume，　p巳rcent　volulne　ofbeech　tエees，　d巳nsity，　and　mean　DBH　of　dominant　beech　trees　were　measured
within　a　quadrate（0．1ha）situated　i皿the　each　study　site．　Dom血ant　trees　were　d巳fined　as　individuals　tal正er　than　10meters、
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積雪期間は12月から4月までで，最深積雪深は約1～2mである。
　調査地のうち恵山，上ノ国，黒松内では，ブナの優占度が高く，材積比率で87～96％
である。この3林分に比べてブナの優占度の低い乙部では，ブナのほかにホオノキ，
シナノ・キ，オヒョウ，イタヤカエデが，また黒松内ではブナのほかにミズナラ，ウダ
イカンバが高木層に達している。亜高木層や低木層には，ブナ，コシアブラ，イタヤ
カエデ，ハウチワカエデ，ヤマモミジなどがほぼすべての調査地で出現する。草本層
には黒松内ではオクヤマザサが優占し，その他の調査地ではクマイザサが優占する。
（2）調査方法
　1990年から2002年までの13年間，調査地内の約03～0．5haの範囲内に，シード
トラップを8～16個設置した。それぞれのシードトラップは林冠ギャップやブナ以外
の樹冠の下は避け，必ずブナ上層木の樹冠下に設置した。シS－・一・・ドトラップは開口部の
面積が0258㎡と1㎡の2種類のものを用い，地上約1mの高さに塩化ビニール製支
柱で固定した。5月から11．月の間は，1～2カ月ごとにシードトラップの内容物を回収
した．12月から4月の積雪期間はシー一　Fトラップを支柱から外し地表に置いた。
　回収した内容物からブナの雌花序，殻斗，種子を取り出し，次の基準にしたがって
分類し種子数を記録した。果皮がまだ淡緑色を呈している発達初期段階では，昆虫に
食害された「虫害iと，食害と異常のない「未成熟」の2種類に分類した。果皮が茶
色を呈するようになった発達段階以降では，胚が十分に発達した「充実1，昆虫に食害
された「虫害」，果皮は存在するが胚が発達していない「シイナ」の3種類に分類した。
（3）雌花の開花数，結果率，虫害率，受粉失敗率の定義
　未成熟種子は何らかの理由で胚の成長を止めたものであり，多くの植物種では受粉
もしくは受精の失敗がその一因であると考えられている（水井1989；Klkuzawa　and
Mizui　1990；水井・菊沢1992）。そのため，ここでは未成熟種子は受粉・受精過程で
の問題により生じたと仮定した。虫害種子については，加害種ごとに分類していない
が，種子食性昆虫種の調査（第2章）から，調査地域ではナナスジナミシャクとブナ
ヒメシンクイが主要な捕食者と考えられる。これら2種による種子捕食は，それぞれ
受粉後の5月中旬から6A上旬，6月上旬から7月下旬に生じる（lgarashi　and　Kamata
1997；第2章）が，この時期にはまだ受粉種子，未受粉種子を判別できないため，昆
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虫の補食は受粉の成否に関係せず生じていると考えられる。したがって，ここでは虫
害種子には受粉種子と未受粉種子の両方が含まれていると仮定した。
　以上の仮定にのっとり，雌花の開花数（以下，開花数という），結果、率，虫害率，受
粉失敗率を以下の式で算出した。
雌花の開花数＝充実種子数＋虫害種子数＋シイナ種子数＋未成熟種子数　　　（式1）
結果率＝充実種子数／雌花の開花数　　　　　　　　　　　　　　　　　　（式2）
虫害率＝虫害種子数／雌花の開花数　　　　　　　　　　　　　　　　　　（式3）
受粉失敗率＝（シイナ種子数＋未成熟種子数）／（充実種子数＋シイナ種子数＋朱成
熟種子数　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（式4）
（4）データ解析
　受粉効率仮説は，花粉密度が高い年ほど受粉失敗率が低くなるという関係により支
持される。しかし，本研究では雄花序数（花粉量）を調べていないため，ここでは雄
花序数と高い正の相関関係がある雌花の開花数（Salto　et　al．1991；杉田2005）を代わ
りに用いて，受粉効率仮説の検証を行った。捕食者飽食仮説は，開花数と虫害率との
関係，開花数の前年比と虫害率との関係を調べることで検証した。ここで用いる開花
数の前年比は，前年の開花数に対する当年の開花数の比である。ニュージーランドの
イネ科植物のChin　ocbloa　pallen　sでの先行研究によると，開花数と受粉失敗率との問，
開花数の前年比と虫害率との問に明瞭な関係があることが報告されている（K磁ya雌
Sullivan　ig97）。そこで受粉失敗率と虫害率を予測するため，以下の式を用いた。
　Pi＝　le（m・s・）＋n　　　　　　　　（式5）
　Ri＝　a∋（P・SitSid）＋q　　　　　．　（式6）
ここでP、はi年の受粉失敗率，Siはi年の開花数，恥はi年の虫害率，1，　m，　n，　P，　o，
qは定数である。式1と式2は，観察された現象をよく説明できる生物学的にも妥当
な関係式である（K醗yand　Su．11ivan　1997）。以上の解析は5カ所のブナ林から得たデ
ータを一括して行った。解析では，開花数の前年比を算出するため，種子落下がみら
れなかった2001年の恵山，乙部，北桧山では開花数を0、001個／㎡とした。
　充実種子率の変動をもたらす死亡要因とLて，受粉失敗と虫害のどちらが相対的に
重要かを評価するため，変動主要因分析（Varley　and　Gradwell　1960；Morris　1963）
を行ったe変動主要因分析は，元々は害虫などの個体数変動が生じる要因を明らかに
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するために開発された解析手法であるが，ブナのデータに適用すれば，結果失敗率（開
花した雌花が充実種子に至るまでの死亡率）の年変動をもたらす要因として受粉失敗
率と虫害率のどちらが重要であるかを知ることができる。分析では，雌花あたりの種
子の総死亡率K・をi年の受粉失敗による死亡kiと虫害による死亡k2iの合計として扱
った。それから，総死亡率Kに対する各死亡要因（kl，　k2）の相対的な重要性は，　Podler
a且dRogers（1975）の方法にしたがい，　Kに対する各kの回帰係数を求めて比べるこ
とで検討した。幻，k2は以下の式により求めた。
左1i　＝－lo9（NpilNti）　　　　　　　　　　（式7）
k2i＝－log（Nvr’INpb　　　　　　　　（式8）
ここで，N♪i，　N五，　Npiはそれぞれゴ年の雌花数，受粉種子数，充実種子数である。ま
た，受粉種子数は以下の式で求めた。
受粉種子数＝開花数X（1／受粉失敗率）　　　（式9）
変動主要因分析は5林分全てのデータセットに対して行ったが，虫害率が高い年には
受粉種子数を評価できないため，その場合にはその年を除き分析を実行した。
　開花数の年変動の大きさが変化することによって，受粉失敗率，虫害率，結果率が
どのように影響を受けるのかを検討するために，Ke］1y　alld　SUIIivan（1997）のシミ
ュレーションモデルを用いた。開花数の年変動の大きさは，開花数の変動係数CV（分
散1平均）によって評価した。様々な大きさのCVの影響を評価するため，次式を用い
て仮想のデータセットを作成した。
Yi＝μ十αμXゴ　　　　　　　　　　　（式10）
ここでYiはi年の仮想の開花数，μは現実の開花数の平均値，αは仮想開花数の年変
動の振幅（CV），装は平均値が0，標準偏差が1によって標準化されたノ年の現実の開
花数である、仮想開花数のCVが現実のCVを越えた時，モデルでは開花数の少ない
年の開花数が負の値になるが，ここでは開花数の前年比を求めるため0に近い値（0．001
個／㎡）に置き換えた。そして，平均開花数が変わらないように調整するため，他年
のすべての値を一定に減じた。
　虫害は開花数の前年比に強く依存している（Yasaka　et　al．2003）。したがって，仮
想の開花数データの捕食率を求めるために，開花数が多い少ないという相対的な連続
性についても，平均値やCVと同様，いくつか条件を設定した。現実の開花数の年変
動は，環境条件の変動に対する植物の反応によって決まっていると考えられる。その
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ため仮想の開花数データにおいても，開花数の変動パターンは崩さないようにした。
仮想のデータ作成に用いる現実の開花数データは，調査地間の開花数の相関係数の平
均が0．64と，いずれの調査地でも同様iの変動をしていたことから，ここでは黒松内の
データを利用した（Table　3－2）。
　開花数の年変動の大きさが，受粉効率と種子捕食に与える影響を評価するため，仮
想の開花数デー・一＋タに対して，5つの調査地から得られた開花数と受粉失敗率との関係式
（式5）と開花数の前年比と虫害率との関係式（式6）を当てはめた。そして，各デー
タセットにおけるシイナ数，受粉種子の虫害率，充実種子の加重平均を求めた。
3．3結果
（1）受粉効率と捕食者飽食
　開花数（充実種子，虫害種子，シイナ種子，未成熟種子の合計）は，いずれの調査
地でも大きな年変動を示し，開花数のCVは恵山では0．90，上ノ国では0．84，乙部で
は1．13，北桧由では1．24，黒松内では0．94であり，5林分の平均はLO2であった（Fig．
3－2）。
　開花数と受粉失敗率との関孫，開花数の前年比と虫害率との関係をFig．3－3とFig．
3－4に示す。受粉失敗率は開花数と有意な関係が認められ，開花数が13年問の平均
開花数（398個／㎡；5林分の平均）よりも少ない場合には，受粉失敗率は約75％に
達したが，開花数が平均開花数よりも多い場合には，受粉失敗率は平均43％にまで減
少した（Fig，3－3）。虫害率は開花数（留＝o．29，　R＝62，　P＜o．ooo1＞よりも開花数の
前年比との間で明瞭な関係があった〈Fig．3－4＞。開花数の前年比が20倍未満の揚合
には，虫害率ほ約87・／。であったが，開花数の前年比が20倍以上の揚合には，虫害率
は平均30％まで減少した。
（2＞変動主要因分析
　各調査地における13年間の雌花あたりの種子の総死亡率K，受粉失敗による死亡
kl，虫害による死亡血をFig．3－5に示す。全般的に虫害による死亡は，受粉失敗に
よる死亡よりも高かった。乙部，北桧由，黒松内の調査地ではKに穀する翫の回帰係
数は0．69以上であり，如が変動主要因であるといえた（Table　3－3）。一方，恵山，
上ノ国の調査地では，Kに認する血の回帰係数は0，62以下であり，血は変動主要麺
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Table　3－2．　Actua1　data　ofthe　annual　total　seed
crop　in　Fagzts　crenata　at　Kuromatunai，　Jap　an，
and　hyp　othetical　rearrangernents　of
standardised　total　seed　crop　to　yield　higher　and
lower　CVs　betWeen　years．
Year Actual　total
seed　crop
Standardized
total　seed　crOP
1990
1991
1992
1993
1994
1995
1996
1997
1998
1999
200G
2001
2002
］Mean
CV
698
16
792
28
392
735
　　4
906
　　9
124
637
　　4
844
399
　0．94
0．796
－1．020
1．046
一α988
－0．019
0。894
－LO53
1．349
－LO38
－O．733
0．634
－1．052
1．184
0
1
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Fig・3－3．　Factors　a｛fecting　pollinat量。n　e缶c量ency　in　Fagus　crenαta　in
southwestern　Hokkaido．　Unpollinated　seeds　vs．　annual　total　seed
croP；y＝（59．27e』o・oo63x）十41．1，R2＝G．56，　n＝49，　P＜α000至．Mea昼
total　seed　product星o11（398　seeds　1n層2）量s　marked・wlth　a　dashed　line．
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1●：Kaminokun量；○；Otobe；日：Ki£a蓋圭y＆ma；▲：Kuromatu戯、
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Fig．3－4．　Factors　afirecting　predator　satiation　in　Fagzts　crenata　in
southwestem　Hokkaido，　Predation　vs．　ratio　of　successive　teta1　seed
crops；yニ（62．42　e’o・0413x）＋29．4，　R2＝0．71，　n＝57，」P＜0．0001，Data
貸om　five　fbrests　and丘om　1990－2002　were　pooled．闇：Esan；●：
Kaminokuni；O：Otobe；□：Kitahiyama；▲：Kuromatunai．
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Fig．　3－5．　Relationship　between　tota1　morta1量ty　and　mortaHty　due　to　poll圭nation　f滋1ure（O）
or　caused　by　predation（●）in　seed　production　per　flower　in　five　beech　forests．　Key－factof
analys量s　was　perfbmied　exciuding　data　sets　with　zero　data　or　deficit　values．
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Table　3－3．　Va玉ues　ofthe　regression　coef臼cient（b）and　the
coef且cient　of　determinatiQn（1～2）in　the　relationship　between
total　mortality（幻，　mortality　owing　to　pollination　failure（ki），
and　mortality　owing　to　predation（k2）．　The　data　points
excluded　f士om　the　analysis　are　l991，1996，1999　and　2001　at
Esan；1991，1996　and　2001　at　Kaminokuni；1990，1991，1995，
1996，1997and　2001　at　Otobe；1990，1991，1993，1995，1996，
1998and　2001　at　Kitahiyama；and　1991，1993，1998　and　2001
at　Kuromatuna量．　All　individual　site　data　were　used　in　the
analysis　ofall　sites（nニ41）．
site Relation b R2
Al1 ki－K 0，281 0．57
k2－K 0．719 0．90
Esan ki－K O．473 O．78
Kamhlo㎞
k2　－K
島一κ
0，527
O．382
0．82
O．65
Otobe
k2－K
k，－K
O．618
0．307
O．83
0．95
Ktahiyama
Kuromat田nai
k2　－K
ki－K
k，　－K
k －K
0．693
0．020
0．980
O．258
0．99
0．01
0．94
0．82
k，　－K O．742 O，97
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とはいえなかった。しかし，全ての調査地において，k2の回帰係数はkiの回帰係数よ
りも大きく，充実種子率の変動をもたらす死亡要因として，受粉失敗よりも虫害が相
対的に重要であるといえた。
（3）シミュレーションモデル
　シミュレーションモデルでは，開花数の変動係数CVが変化するにともなって，シ
イナ数，受粉種子の虫害数，充実種子数の加重平均も変化した（Fig．3－6）e受粉失敗
率はCV＝0で45．8％，　CV＝1．0で42．4％と，『CVの増大にともなう減少はわずかであ
った。一方，受粉種子の虫害率は，CV＝0では42．4％であったが，　CV＝1．0では16．9％
となり大きな減少を示した。しかし，CVが1、0を越えると，受粉種子の虫害率は一定
に落ち着いた。一方，充実種子率はCV＝＝Oでは5．8°／・であったが，　CV＝1．0では40・7％
と，急激な増大を示した。
3．4考察
（1）受粉効率
　ブナでは開花数が多いほど受粉失敗率が少なくなる負の関係がみられた（Fig．3－3）。
これは，多くの報告（Nilsson　and　Wa　stlj　u皿g　1987；NortQn　and　Kelly　1988；Smith　et
al．1990；Shibata　et　al．1998，　2002；　HoUle　1999）と同様に，ブナには特的の年にまと
まって開花することで，受粉効率を向上させるメリットがあることを示している・風
媒花で自家不和合性の植物であるブナでは，多くの個体がそろって開花することによ
り，他家受粉率が高まり，受粉失敗率は低下していると考えられる。
　ブナにおける受粉効率仮説の検証は，茨城県小川（Shibata　et　al，　2002），岩手県雫
石（杉田2005）で行われている。しかし，いずれのブナ林でも，受粉効率仮説を支持
する結果は報告されておらず，本研究とは一致しなかった。このように相反する結果
が生じた原因としては，各研究で受粉失敗率（受粉率）の算出方法が異なっているこ
とが関係していると考えられる。ブナでは種子の虫害率が高くかっ昆虫の種類により
加害時期が様々なため，シードトラップによる調査では真の受粉失敗率を知ることは
難しい。本研究では，北海道における種子食性昆虫の種類，摂食時期から・虫害種子
には受粉種子と未受粉種子の両方が含まれていると仮定したが，Shibata　et　al・（2002）
と杉田（2005）はともに虫害種子を受粉種子とみなしている・ブナにおける受粉効率
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Fig．　3－6．　Effect　of　varying　the　CV　of　the　total　seed　orop（at　a．　constant
mean　total　seed　crop　a皿d　constant　qualitative　pattern　between　years）
on　weighted　mean　pollination　failure，　predation　of　pollinated　seeds
and　viable　seeds．　The　various　hypothetical　da尤a　sets　were　constmcted
based　on　modifications　ofthe　real　time－series　data　set　for　one　site
（Kur・matunai）．　The　P・11inati・n・fai正ure　rate　and　the　seed　predati・n　rate
were　calculated　from　the　equations　for　pollination　and　predation
based　on　the　combined　data　sets　across　all　five　sites（f沁m　Fig．3－3，4）・
The　range　of　five　field　CVs（0．8－1．2）is　marked　with　a　band・The
mean　ef　the　five　CVs（1，02）is　marked　with　a　dashed　line・
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仮説の正確な検証のためには，真の受粉失敗率の算出が必要であり，この点に関して
は今後検討が必要と考えられる。
　ブナのマスティングには，受粉効率向上という適応的意義が存在することが示され
たが，では大量開花によりどの程度のメリット向上があるのだろうか。そして，この
メリットのために，マスティングが進化したと考えて良いのだろうか。ここでは，受
粉効率仮説のさらなる検証のため，Kelly　et　al．（2001）によって提案された，受粉効
率のメリットを評価するモデルを用いて検討してみたい。このモデルは，大量開花す
ることで受粉率がどの程度高まるのかを，平均開花時（長期間で平均した時の開花数）
の受粉率と比飛ることで評価するものである。平均開花時の受粉率が低く，大量開花
時の受粉率が高い植物ほど，受粉効率向上のメリットが高いと考えられる。Fig．3－－3
をもとにブナの受粉率を計算し，モデルに当てはめ，Ke皿y　et　al．（2001）が報告した
マスティング植物5種と比較した（Fig．3－7）。ブナの受粉率は開花数の変動係数cv
が大きくなるにともなって増加していた。しかし，その増加率は他のマスティング植
物5種と比べると，自家和合性のイネ科植物OpaUensよりは高いものの，ナンキョ
クブナ属の2　OU種　Nothofag・us　solaiictri，　ISvC　menziesfi’よりは低く，マキ科リムノキ属
、0θα”’㎜cupressin　ILm，カバノキfi　Be　tula　allegha皿iensisと同程度であり，受粉
効率向上のメリットは相対的に中程度であった．KeHy　et　al．（2001）は，この程度の
メリットではマスティングが進化したとは考えられず，捕食者飽食など別の自然選択
圧が存在するのではないかと指摘している。したがって，受粉効率だけではブナのマ
スティングの進化を説明できないと考えられる。
　近年，森林樹木におけるマスティングが，植物体内の資源動態と花粉制限により引
き起こされているとの報告がある（lsagi　et　al．1997；Satake　and　Iwasa　2000，
2002a，b；lwasa　a皿d　Satake　2004）。これらを説明する資源動態モデルでは，繁殖に利
用できる資源は，体内に毎年蓄積されてゆき，その蓄積量があるレベル（閾値）を越
えた時，蓄積量と閾値との差の資源が開花コストとして用いられ，個体は開花すると
仮定している。花は引き続き結実にいたるが，その結実コストにより資源の蓄積量は
閾値を下回ることになる。またモデルでは，結実は他個体のつくる花粉箪に制約され
ることを仮定しており，その結果，周囲の個体と資源状態がそろい，同調した不規則
な大量開花結実現象が生じるとしている（佐竹2007）。したがって，マステ・イングに
おける受粉効率仮説のさらなる検証にあたっては，本研究で行った個体群レベルの受
34
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Fig．3－7，　Effect　of玉noreasing　levels　of　mast　seeding（coef五cient
ofvariation　of　seed　output）on　relative　pollination　benefus
（percentage　increase　in　viab重e　seed　over　cv＝0）in　six　pIant
species．工n　each　case，　tbe　predicted　poIIination　level　at　constant
seed　output　is　set　as　the　baseline，　and　the　percentage　increase　in
viable　seed　with　greater　coefficients　of　variation　is　shown．　Data
f（〕rハrothofagus　solandri，　N．　menziesii，　Dacりidium　cupre∬inum，
Betula　alleghaniensis，　and　Chionochloa」pollens　are　presented
from　Kelly　et　al．（2001）．
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粉率の調査ではなく，個体レベルでの調査が必要と考えられる。
（2）捕食者飽食
　虫害率は開花数』よりも開花数の前年比と明瞭な関係がみられた（Fig．3－4）。開花数
が前年の20倍を越えると虫害率は著しい減少をした。これは不作年に種子捕食者を飢
えさせ個体数を減らしていること，翌年の豊作年に捕食者が食べきれないほどの種子
を生産して，種子の生存率を高くしていることを示している。同様の関係は，青森県
八甲田と秋田・岩手県境の八幡平（鎌田1996），岩手県雫石（杉田2005）など東北
地方のブナ林でも報告されており，ブナでは種子散布前の段階において捕食者飽食仮
説が成り立っと考えられる。
　ブナ種子を摂食する昆虫の種類数は，現在までに27種が明らかにされている（五十
嵐1994；lgarashi　and　Kamata　1997）。このうち，ブナビメシンクイの捕食が種子の
生存にもっとも強い影響を与えている（工garashi　and　Ka皿ata　1997；小川2003）。ブ
ナヒメシンクイは1年に1世代が繰り返す1化性昆虫とされ，ブナ種子だけを食べる
スペシャリストである。北海道を含め各地のブナ林でブナビメシンクイが主要な種子
食者であることが報告されており（鎌田ら2001；小川2003；第2章），ブナにおける
開花の年変動はブナヒメシンクイの捕食を回避するためにもたらされた可能性が高い
と考えられる。これまで捕食者飽食仮説は，種子散布前に種子食スペシャリストによ
って捕食を受ける植物種で支持されている（1（elly　a皿d　Su皿ivan　1997i　Shibata　et　aユ．
2002）。ニュージーランドの高原に生育するイネ科植物Opallθnsでは，開花数の前
年比と3種のスペシャリスト昆虫による虫害率との問に有意な負の関係がある（Kelly
and　Sullivan　1997）こと，日本の落葉広葉樹林の6樹種（アカシデ，イヌシデ，クマ
シデ，ミズキ，イヌブナ，コナラ）では，散布前の種子捕食昆虫を飽食させている
　（Shibata　et　al．2002）ことが報告されている。増殖率が高く，また他の捕食者に比べ
種子をより早く摂食できるスペシャリスト昆虫は，マスティングにおける重要な自然
選択圧として働いていると考えられる。
（3）開花数の年変動の適応的意義
　マスティングには，ある年に花を大量生産するという形質と連続する2年間の開花
数を変化させるという形質が存在する。前考は受粉効率仮説と関係する形質であり・
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後者は捕食者飽食仮説と関係する形質である。この形質はよく似ているが異なる点を
含んでいる。例えば，受粉効率仮説では2年続いて大量開花することは有利であるが，
捕食者飽食仮説では有利でない。したがって，どちらの淘汰圧がマスティングにとっ
て重要かで進化する形質は異なると予想される（N。rtOn　and　Kelly　19881　Koenig　et　al．
1994）。そのため，マスティングの自然選択圧の相対的重要性を評価することは，マス
ティングが生じる生理学的なメカニズムを探る上においても重要と考えられる。
　変動主要因分析により，充実種子率の変動をもたらす死亡要因として，受粉失敗よ
りも虫害が相対的に重要であることがわかった（Fig．3－5，　Taもle　3－3）。ブナの開花
数の年変動は，種子捕食者から逃れるために進化した現象であり，ある年に花を大量
生産するという形質よりも，連続する2年間の開花数を変化させるという形質に対し
て淘汰圧がかかっていると考えられた。それでは，ブナにおける開花数の年変動は，
種子捕食を回避し結果率を高めるため，どのような状態にあるのだろうか。ここでは
シミェレーションモデルの解析結果をもとに検討してみたい。
　毎年一定量が開花Lた場合（CV＝0）に比べ，開花数の年変動hS大きくなることで，
充実種子の比率は大きく向上していた（Fig．3－6）。しかし，受粉失敗率と虫害率の変
化の程度は大きく異なり，CVの増大にともない，受粉失敗率がわずかしか減少しなか
ったのに対して，虫害率はCVが0．Sを越えると急激な減少を示した。実際，本研究
で調査したブナ林における開花数のCVが1．02（範囲0，84・v1．24＞であることを考え
ると，ブナのマスティングには受粉効率を向上させることよりも種子捕食を回避する
ことに強いメリットが存在するといえた。また，開花数の増大にともない虫害率は減
少し続けるのではなく，CVが1、0を超えると減少は止まり，実際生じている変動以上
に変動が大きくなっても，捕食者飽食のメリットは向上しないことを示していた。し
たがって，ブナにおける開花数の年変動は，種子捕食を回避し結果率を高めるために
最適な状態にあると考えられた。
　一般に，淘汰圧が強くかかっている植物ほど，種子生産の年変動が大きいとされ
　（Silvertown　1980；Kelly　199荏；Koenig　et　al．2eO3＞，マスティングに対するメリット
がほとんどない植物では，種子生産や開花数のCVがおおよそO．85－・1．35の範躍，強
い淘汰圧がかかっている植物ではCVは王．35を上回ると考えられている（Kel圭y　et　a｝．
2001＞。例えば，ブナ同様に淘汰圧として捕食者飽食が存在するイネ科植物0」oaflens
は，開花数のCVが18と高く（Kelly　and　Sullivan　1997），このことを支持している。
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しかしながら，ブナでは開花数のCVが1，02と，多くのマスティング植物の中でも中
程度の大きさでしかなく（Kelly　1994；Kelly　and　Sork　2002；Koenig　et　al，2003），
Kelly　et　al．（2001）の指摘とは一致しない。したがって，　CVは必ずしも淘汰圧の強
さに依存していない可能性が考えられる。この問題については，近年，K。enig　et　al・
（2003）が，個体群内の種子生産パターンをこれまでの評価基準である個体群の変動
性CVpだけでなく，個体の変動性CV∫と個体間の同調性rpを加えて評価し直すことで
整理しており，それぞれの仮説と仮説による予測を詳細に述べている。そこでは，淘
汰圧が受粉効率や地域的な広がりを持った種子捕食者である場合では，植物は高い
CVpとCViとrpを持つことを，そして淘汰圧が局所的にしか分布しない種子捕食者の
場合や，局所的なスペシャリストと移動能力が高いジェネラリストの両方が存在する
場合などでは，植物は申程度のCVpと高いCViと低いrpを持つことを予測している。
したがって，ブナの開花数のCVがなぜ1．0であるのかを明らかにするためには，ブ
ナにおける種子捕食者の移動能力，繁殖能九CVi，　rpを調べる必要があると考えられ
る。
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第4章　ブナにおけるマスティングのメカニズム
4．1はじめに
　前章では，ブナのマスティングが種子捕食者からの逃避により進化した現象であり，
現在生じている開花数の年変動は，捕食を回避し種子の生存を高めるのに最適な状態
にあることを明らかにした。では，こうした開花数の年変動はどのようなメカニズム
によって引き起こされているのだろうか。現在，さまざまなマスティング植物でその
原因となる要因が明らかになりつっあるが（第1章），ブナでは未だに明瞭な解答は得
られていない。
　マスティングは花や種子の生産数が同調的に年変動することである。したがって，
マスティングの至近要因の解明には，変動性と同調性のメカニズムの説明が必要とな
る。これまでの研究によると，種子生産の年変動には植物体内の貯蔵養分などの資源
量の変動が関係し，個体問の同調には気象条件が関係すると考えられている（第1章）。
　本章では，北海道におけるブナのマスティングの至近要因について，長期観測デー
タの解析によって検証する。そして，ブナのマスティングにおける至近要因と究極要
因の関係について考察する。
4．2研究方法
（1）データ解析
　開花や結実といった繁殖活動には，炭水化物やミネラルなどの資源が必要である
（Larcher　1994）。そのため，数年に1度の豊作年に大量の花や種子を生産するマステ
ィング植物では，繁殖のために必要な資源を体内に貯蔵していると考えられている
（Sork　et　aユ．1993j　Koen三g　and　Knops　20eO）。しかし，植物体内の貯蔵資源の動態を
調べ，マスティングとの関係を検証した研究は少なく（lchie　et　al．2005；市栄2006），
多くの研究では，花や種子生産数の長期データを自己相関分析することで，貯蔵資源
がマスティングに及ぼす影響を評価している（Norton　and　Kelly　1988；Sork　et　aL
1993；Koenig　et　al．1994；Koenig　and　Knops　2000j　Masaka　and　Maguchi　2001；
Ranta　et　al，2005）。この方法は，マスティングへの資源の影響を示す直接的な証拠と
はならないが，資源の動態が本質的に重要であることを示している。そこで本研究で
は，ブナのマスティングへの資源動態の影響を検証するため，北海道南西部のブナ天
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然林5カ所で調べられた13年間の雌花の開花数データ（第3章）を用いて，当年と1
年前の開花数の自己相関係数および当年と2年前の開花数との偏自己相関係数（1年
前の開花数の影響を除いたもの）を求めた。また，開花数は対数変換log（x＋1）した後，
解析に用いた。
　ブナのマスティングへの気象変動の影響を検証するため，気象条件と開花数との関
係を調べた。いっ頃のどんな気象条件が開花数に影響しているのかわからないため，
解析では前年の4月から6月までの10日間ごとに平均日最高気温，平均日平均気温，
平均日最低気温，および10日間内で最高の日最高気温，最低の日最低気温を対象とし
た。対象期間を4月から6月までとした理由は，（1）北日本では6月下旬頃にブナの花
芽の原基がつくられること（三上・北上1983），（2）花芽分化の刺激となる気象条件は
花芽の原基がつくられ始めるより前に作用すること（Owens　1995）による。解析では，
恵山，上ノ国，乙部，北桧山，黒松内の調査地からそれぞれ23kエn，14km，14km，
11km，8k皿離れたAMeDAS観測点（函館，江差，鶉，今金，黒松内）の気温データ
を用い，対数変換log（x＋1）した開花数と各気温値との相関係数を求めた。
　ヨーロッパブナやアメリカブナでは乾燥がマスティングのトリガーとなっているが
（Piovansoll　and　Adams　2002），本研究では，開花数と乾燥の影響については調べな
かった。その理由としては，すでに寺澤（1997）が1990～1993年の4年間について，
Yasaka　et　al．（2003）hs　lggo－－2000年の11年間にっいて，開花数と降水量，気候的
乾湿度（蒸発散能1降水量）との関係を調べており，そのいずれにおいても明瞭な関係
が得られなかったことによる。
　ブナの開花数に及ぼす過去の繁殖量と気象条件の影響を同時に評価するため，重回
帰分析を行った。独立変数は，当年と1年前の開花数との間にだけ有意な負の自己相
関があったこと，4月下旬から5月中旬までの10日間の平均日最低気温（以下，最低
気温という）と開花数の間に有意な相関関係があったことから，前年の開花数と4月
下旬～5月中旬の最低気温とした。また，予備解析では，独立変数に用いる最低気温の
期間を決定するため，4月下旬，5月上旬，5月中旬，4月下旬～5月上旬，5月上旬
～中旬，4月下旬～5月中旬の組み合わせにっいて検討し，4月下旬～5月中旬の期間
が開花数に最も影響を与えそいることを確認した。開花数を説明する重回帰モデルの
選択は，赤池の情報量基準（A工C）と自由度調整済みの決定係数（Adjusted漂）によ
り行った。AICが最も小さく，Acljusted　R2が最も大きいモデルが，開花数を最も良く
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かつ単純に説明できるモデルである。解祈では全ての変数を対数変換log（x＋1）して用
いた。また，独立変数問の多重共線性の問題については，Quinn　and　Ke。ugh（2002）
にしたがい，トレランス（toleエance）値が0．1以下にないことを確認した。開花数と
4月下旬～5月中旬の最低気温は，調査地間の相関係数の平均がそれぞれ0．62，0．92
であり，いずれの調査地でも同じように変動していたことから，重回帰分析は調査地
ごとに行った。
4．3結果
　開花数は，，いずれの調査地においても年によって大きく変動し（変動係数CV＝0．84
－・　1．24），恵山では0～583個／㎡，上ノ国では1～900個／㎡，乙部では0～812個／
㎡，北桧山ではo～683個／㎡，黒松内では4～906個／㎡が開花した（Fig．3－2）。
全ての調査地で開花数が相対的に少なかった年（40個／㎡未満）は，1991年，1996
年，2001年であった。充実種子数もまた大きな年変動を示し，そのCVは126～1．83
であった。全ての調査地で共通して充実種子数が多かった年は，1992年，1997年，
2002年であった。
　自己相関分析では，上ノ国，乙部，黒松内の3つの調査地で，当年と1年前の開花
数との間に有意な負の相関が認められた（Table　4－1）。また，恵山と北桧山において
も，有意ではないものの，開花数と1年前の開花数との間に負の相関があった。当年
と2年前の開花数の偏自己相関係数は，有意ではないものの負の傾向があった。
　開花数と気温変数との相関関係は，いずれの調査地においても類似した傾向を示し
た（Table　4－2）。開花数は，4月下旬の最低気温（恵山，　r＝－0．62，．Pく0．05；黒松内，　r
＝－0．58，Pく0．05），5月上旬の最低気温（恵山，1’ニーO．58，　P＜0．05；上ノ国，．1’＝－O、67，
Pく0．05），5月中旬の最低気温（恵山，1’＝－0．71，P〈0，01；乙部，　r＝　－O、66，　P＜0．05i黒
松内，　r＝－n．69，P＜0．01）と負の相関があった。4．月下旬，5月上旬，5月中旬の最低
気温のうち，いくつかの期間では相関は有意でなかったが，全体的に見ると，この期
間の相関が最も強かった。したがって，4月下旬～5月中旬の最低気温は翌年の開花数
と密接な関係があると考えられた。
　いずれの調査地においても，4月下旬～5月中旬の最低気温が平年値（1979～2000
年の22年間の平均）より1℃以上高いと，翌年ほとんど開花しなかった（Fig．　4－1；た
だし1999年の上ノ国，北桧山，黒松内を除く）。また，この平年値より1℃高い気温
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Tab］e　4－L　Temporal　autocorrelation
coefHcients　at　1－year　time　Iags（ACFI）
and　partial　autocorrelation　coef旺cients
at　2－year　ti皿e　lags（ACF2）in　the　total
seed　crop　ofFagus　crenαta　at　five　sites．
ACF　1 ACF2
Esan
Kaminokuni
Otobe
Kitahiyama
Kuromatunai
一〇．496
一〇．564＊
一〇．555＊
一〇．525
一〇．701＊
0．032
一〇．316
一〇268
一〇．327
一〇5　13
Note：＊，　statistical　significance　ag」P＜O．05．
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Table　4－2．　Correlation　coe田oients　between　lo9（x＋1）－transf〈〕rmed　total　seed
crop　ofFag〃s　crenata　and　temperatures　from　April　to　June　ofthe　year
preceding　flowering．
Apri1 May June
site EarlyMddle　　LateEarlyMddle　LateEarlyMiddle　　Late
10－day　mean　of　mea皿daily　temperatures
Esan 一〇．26
Kaエnillokuni　　－O．48
Oto『be
］［lltahiyama
Kuromatunai
一〇．46
一〇，29
一〇．36
028
O．44
0．24
0．28
O．53
一〇．37
一〇．21
一〇．14
0．02
．O．36
一〇．S7＊
一〇．68‡
一〇，56＊
一〇．39
一〇．57＊
一〇．35
一〇．41
一〇．45
一〇．14
一〇．22
一〇．10
一〇．12
．O．03
一〇．04
e．12
0．22
O．01
O．26
0．16
0．26
一〇．07
一〇，32
一〇，13
一〇．05
一〇，Ol
心．09
一〇．13
一〇．27
O．OO
一〇．13
10－day　mean　of　ihaximum　daily　temperatures
Esan
Kamino㎞皿i
Otobe
Kitahiyama
Kuromatu皿a1
一〇．21
一〇．45
一α43
一〇．32
一〇．32
O．31
O．46
026
0．24
0．43
一〇，10
一〇．02
e．24
o．29
0．00
．O，44
－O．65＊
一〇．49
一〇．13
・O，38
一〇．14
一〇．44
一〇．24
一〇．03
O．03
一〇、04
一〇．04
O、08
O，01
0．17
O．30
0．09
O．37
O．21
0．47
一〇．05
．O．34
一〇，28
一〇．15
一〇．04
一〇．03
一〇，21
一〇．32
一〇．03
一〇．12
10－day　mean　of　minimum　daily　temperatu　res
Esa皿
Kamino㎞ni
Otobe
Kitahiyama
Kuromanmai
一〇．10
一〇．37
一〇，13
一〇．05
一〇」9
O．20
0．42
0．07
O．16
0．39
一〇．62‡
．O．43
．O．41
一〇．30
一〇．58幸
一〇．58＊
一〇．67‡
一〇．26
一〇．46
一〇．43
一〇．70‡幸　一〇．38
一〇．50
一〇．66幸
一〇．40
一〇．38
一〇．16
一〇．15
一〇．69幸幸　　一〇．20
0．03
一〇．16
一〇．05
一〇．04
．0．24
一一Z．10
一〇．28
0．10
O．15
0．07
一〇．24
一〇．11
一〇．19
．0．05
一〇．07
10－day　absolute　maximum　daily　temperatures
Esaエ1
Kaminokt　ni
Otobe
Ktahiyama
KuromatUnai
一〇．40
一〇．47
一〇．45
　O．14
O．00
0．31
0，13
0．18
O．24
O．32
一〇．16
O．29
O．04．
0．05
0、13
一〇，21
，O，37
一〇27
O．31
一〇．12
一〇．32 O．Ol
一〇．75　＊＊　－0．04
一〇．50
一〇．30
一〇．34
o．02
O．08
O．32
O．36
O，18
0．40
O．30
O．54
一〇．08
一〇．12
一〇，lO
μ0，24
一〇．21
0．01
一〇．17
一〇．30
0．16
O．23
10－day　abselute　minimum　daily　temperfltures
盲 Esan
Kamino㎞
Otobe
Kitahiyama
Kuromatmai
一〇，34
・－n．07
O．OO
一・n．41
一〇．23
0．03
0．28
一〇．07
421
O．12
一〇．43
一〇，」47
一〇．34
．O．13
一〇22
一〇．58零
．o．64＊
一〇．36
一〇．49
一〇28
一〇．41
．0．50
一〇．42
一〇．42
一〇．39
一〇．42
一〇．55
一〇．43
一〇、12
一〇．16
．O．19
一〇．03
一〇．05
一〇．02
一〇．12
O．16
一〇、07
0．07
O．09
0．02
一〇．20
一〇．30
一〇．38
一〇24
一〇．36
Note：＊，statistical　significance　at　O．Ol≦P＜0．05；＊＊，　statistical　s　ignifi　canc　e　at　P＜0．Ol．
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は，恵山で5．9℃，上ノ国で7．1℃，乙部で4．3℃，北桧山で4，3℃，黒松内で3．5℃で
あり，この気温値と年平均気温との間には有意な正の相関が認められた（Fig．4－2；　r＝
O．99，n＝5，　P＝　O．001）。各AMeDASの1979～2000年の気温データをもとに，平年
値より1℃高い気温値を越える年の発生確率を求めたところ，恵山，上ノ国，北桧山，
黒松内では0．23，　乙部では0．18となった。
　重回帰分析では，上ノ国，乙部，北桧山，黒松内の4っの調査地において，1年前
の開花数（TS　C　1）と4月下旬～5月中旬の最低気温．（Min．　temp．）の2っの独立変数
を組み込んだモデルが選択され，開花数の変動の58～83％を説明することができた
（Table　4－3）。一方，恵山では，2つの変数を組み込んだモデルは，開花数を説明す
る最高のモデルではないものの，開花数の変動の66％を説明することができた。標準
化回帰係数を比較すると，M血．　temp．はTSC1の1．05～1，36倍の値を示し，開花数に
与える変数の相対的寄与度はいずれの調査地においても同程度であった（Table　4－4）。
4．4考察
①マスティングの変動と同調のメカニズム
　植物はある年に花や種子を大量生産するため，積極的な資源の年次配分を行ってい
るとされる（Sork　et　al．1993；Koenig　et　aL　1994）。大量の種子生産には多くの資源が
必要なため，豊作年と豊作年の間の凶作年に資源の蓄積を行っており，蓄えた資源を
豊作年に投資していると考えられる。こうした考えは，近年研究が進んでいる植物個
体の資源動態に関する理論研究によっても説明されており（lsagi　et　ai，1997；Satake
and　lwa8a　2000；Rees　et　al，2002；Satake　and　Bjzrnstad　2007），資源量の変動がマス
ティングを引き起こす原因のひとっであると理解されている。本研究で，当年と1年
前の開花数との間に負の自己相関が認められた結果は，植物体内でのこうした資源動
態を反映したものと考えられる。また，当年と2年前の開花数の偏自己相関係数も負
の値であったこと（恵山を除く）からは，ブナでは枯渇した資源の回復に1年以上を
要すると考えられる。したがって，ブナの開花数の年変動は，体内の貯蔵資源量の変
動によって引き起こされていることが強く示唆される。
　ブナの開花数は，開花前年の4月下旬，5A上旬，5月中旬の最低気温と高い負の相
関があり（Table　4－2），4月下旬～5　A中旬の最低気温がブナの花芽分化と関係して
いることが示された。また，開花数と4月下旬～5月中旬の最低気温の関係（Fig、　4－一
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10
8
6
4
2
6
1＝0．99
P　＝　O．OO1
Otobe
Kaminokuni
Esan
Kitahiyama
Kurematunai
7 8 9 10 11
Mean　annual　temperature（°C）
F韮g．4－2．Relationships　between　mean　annuaI
temperatures　and　critical　mi愈num　temperatures
fbr　the　total　seed　crop　at　t｝le　five　stUdy．
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Tab［e　4－3．　Comparison　of　combinations　oftwo　predictor
variables，　that　is，　total　seed　crop　ofFagus　crenata　in　the
preced圭ng　year（T　SCl）and　minimum　temperatures　from　late
April　to　mid－May，　based　on　multiple　regression　analysis　of
the　total　seed　croP（n＝12）．
Model　structureR2 A（巧usted」R2AIC
Esan
Mih，　temp．＊＊＊
TSC1＋而皿．　temp．＊＊＊
Kaminokuni
TSC1＋min，　temp．＊
Min．　temp．＊
Otobe
TSCI＋min，　temp．＊＊串
Min，　temp，＊
Kitahiyam　a
TSC1＋min．　temp．＊＊＊
Min．　temp．＊
Ku『omatunai
TSC1＋min．　temp．＊＊＊
］Ndn．　temp．＊＊＊
0．709
0．721
0．655
0．492
O．752
0．441
0．797
0．384
0、862
0．601
0，680
0．659
0．578
0．441
0．697
0．386
O．752
0．323
0，831
0561
ξ」10」40ノηノ00
nUつ」7～つコ∩りつ」
5．49
13．23
7000つJO4　1
一〇．27
10．45
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Table　4－4．　Regression　coe£Ericients　and　standardized
regression　coefHcients　of　determination　from　a　multiple
regression　analysis　ofthe　total　seed　crop　of　Fagus　crenata
against　the　total　seed　crop　in　the　preceding　year（TSC1）and
minimum　temperatures　from　late　April　to　mid－May、
Site
Predictor
variable
Regression
coefficient
Standarized　regres－
sion　coefficient
Esan
KaminokU皿i
Otobe
Kitahiyama
Min．　ternp．
TSCl
Min．　temp．
TSC1
Min．　temp．
TSC1
Min、　temp．
TSC1　．
Kuromatunai　Min．　temp．
TSC1
一13．411
一〇．123
一12．636
一〇．416
一6．845
一〇．576
一8．123
一〇．684
一4．917
一〇．553
一〇．777
一〇．126
一〇574
一G．423
一〇．651
一〇．557
一〇．704
一〇．648
一〇．575
一〇．549
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1）からは，開花を決定する気温の閾値が平年値（1979－－2000年の22年間の平均）
の約＋1℃にあることが示された。最低気温が平年の約1℃以上高いと開花が抑制され
るのである。この反応はいずれの調査地でも同じであり，4月下旬～5月中旬の気温条
件がブナの繁殖休止（あるいは開花）の合図（cue）になっていると考えられた。
　ブナのマスティングと気象条件との関係については，これまで多くの研究者がブナ
の開花数や充実種子数と関係のある気象条件の探索を試みているが，開花の合図の有
力な候補は見つかっていない。例えば，寺澤（1997）は本研究のデータセットのうち
1990年から1993年までの4年閤のデータを用いて，開花数と前年5月から10月ま
での月平均気温，月降水量，および月ごとの気候的乾湿度（蒸発散能／降水量）との
関係を調べたが，開花に関連した気象条件を発見できなかった。また，滋賀・三重県
境の御在所山，飛騨山脈の穂高岳，福島県磐梯山での17年問の結実データ（Hiroki　and
Matsubara　1995）を解析したPiovanson　and　Ada皿s（2002）や，東北全域レベルで
の12年間の結実データを解析したSuzuki　et　al．（2005）でも同様である。このよう
にブナの開花の合図が見つからない原因の一つには，合図の検出に用いられてきた気
象観測点の気象がブナの生息地を反映していなかった可能性が指摘されている（正
木・柴田2005）。従来の解析では，調査地に最も近いAMeDASのデータが用いられ
てきたが，その標高はブナの生息地としばしば大きく異なるからである。また，別の
原因として，開花の合図の探索に開花数ではなく結実数（充実種子数）のデータを用
いてきたことがあげられる。ブナは開花後に虫害を受ける割合が高いため（Fig．3－2），
結実数は開花数のバロメータとして不適である。本研究ではブナ林とAMeDASの標高
差が小さかったこと，13年間におよぶ連続データが揃っていたことが，開花の合図の
発見につながった可能性がある。
　重回帰分析によって至近要因を検討した結果では，1年前の開花数と4月下旬～5月
中旬の最低気温の2つの変数を組み込んだモデルが選択された（Table　4－－3，4＞。した
がって，ブナの開花数は，資源動態と開花の合図となる気象条件が複合的に作用した
結果，同調的に変動していると考えられる。このようにマスティングが，資源動態と
気象要因によって生じていることは，ブナと同属のヨーロッパブナE理1四龍ヨやア
メリカブナEgrandifolia（Piovanson　and　Adams　2002），ニュ・・一一ジーランドに生育す
るイネ科植物α加α測o∂刀a∬θ刀θでも報告されている（Rees　et　al．2000）。資源動態
が花や種子の生産量を大きく年変動させるメカニズムとして働き，開花の合図となる
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気象条件が生産量を同調させるメカニズムとして働いていると理解されている（Rees
et　al，2002j　Satake　and　Iwasa　2002b）。
（2）ブナの繁殖戦略
　開花の合図の最も重要な働きは，数年に1度繁殖を同調して休止させることである。
第3章でふれたように，ブナのマスティングには，種子食性昆虫を飽食させる大きな
メリットが存在する。不作年に種子食性昆虫の密度を低下させ，翌年の豊作年に捕食
者が食べきれないほどの花（種子）を生産して，種子の生存率を高くするのである。
そのため合図による繁殖休止は，種子捕食者を飽食させるのに効果的に働いていると
考えられる。また，繁殖休止によって，翌年の開花数はより大きくなると予想される。
なぜなら，本来ならその年に繁殖に利用していた資源量をすべて翌年に回すことがで
きるからである。したがって，繁殖休止年の翌年には，より多くの個体が開花し，さ
らに，個体あたりの開花数もより多くなると考えられる。したがって，繁殖停止を引
き起こす合図は，ブナの繁殖成功を高めるために進化した可能性があるといえる。実
際，本研究の13年間のデータを見ても，1992年，1997年，2002年の大量結実年の2
年前は，例外なく4月下旬～5月中旬の最低気温が平年より1℃以上高くなっており
（Fig．4－－1），繁殖の停止が，種子捕食からの回避と繁殖成功に直結していることを示
していた。
　繁殖休止の発生確率が0，18～0．23（4～6年に1回の頻度）であることも，進化的に
重要と考えられる。隔年の規則的な繁殖に対しては，種子食スペシャリストが生活史
の長さを変化させるという対応進化が可能になる。その場合，開花数の変動を大きく
しても虫害は回避できない。繁殖休止の発生は，種子捕食者が予測できない頻度で生
じる必要があると考えられる。一方，今以上に繁殖休止の間隔が長くなるのも問題と
なる。なぜならブナは種子捕食者からは逃れられるが，生涯に残せる種子の数は減少
するからである。
　以上のことから，ブナの開花メカニズムは，種子捕食者に対抗するために生み出さ
れた巧妙なしくみであるといえる。しかし，そのしくみは，気温を合図としているた
め，現在急速に進行中である地球温暖化に対しては脆弱である可能性がある。すでに，
地球温暖化がマスティングに及ぼす影響評価が，一部の植物種では行われている
　（McKone　et　al．1998i　Rees　et　al，2002）。種子が多くの野生動物の餌となるブナにつ
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いても，地球温暖化の影響評価は必須である。ただし，実際に地球温暖化がブナとそ
の種子食者に対してどのような影響を及ぼすかについては，4月下旬から5月中旬の
最低気温をブナがどのように感受しているのかの把握が必要である。このような問題
を解決するためには，さらなる長期的な観測を行い，マスティングと気象条件との関
係を詳しく調べる必要がある。
（3）今後の課題
　北海道南西部のブナの開花数の年変動は，資源動態によって説明され，その同調に
は4月下旬～5月中旬の最低気温が開花の合図として働いていることが示唆された。
そして，この開花数の調整メカニズムは，マステイングの至近要因である散布前の種
子捕食の回避に対応した極めて巧妙な仕組みであることも示唆された。しかし，ブナ
のマスティングの至近要因については，まだ検討すべき重要な課題が残っている。
　第一の課題は，資源動態のより確度の高い検証である。その最も効果的な方法は，
個体単位での開花数や樹体内の資源の実測である。すでに一部の樹種では，繁殖量と
炭水化物や栄養塩など貯蔵物質との関係が検証され，貯蔵資源の動態がマスティング
に影響していることが示されている（Miyazaki　et　al．2002；工che　et　al．　2005）。ブナで
も炭水化物量の計測が始まっており（市栄2006），今後の結果が期待される。また，
ほかの検証方法としては，Isagi　et　al．（1997）やSatake　and　lwasa（2000，2002a，　b）
の資源動態モデルの検証である。Rees　et　al．（2000）は，ニュー一ジー一ランドに生育す
るイネ科植物Opallensでの12年間の個体単位の開花データをもとに，資源動態モ
デルのパラメーターを求め，得られたモデルの挙動と実際の開花・結実量の変動を比
較しているが，今後はこのような方法により資源動態を評価することも有効と考えら
れる。
　第二の課題は，ブナが4月下旬から5月中旬の最低気温をどのように感受している
のかについてである。一般に，花芽分化を引き起こす気温条件は，気温の絶対値では
なく生育地で経験する平均的な気温からの偏差であると考えられている（Schauber　et
al．2002）。なぜなら温帯に生育する植物の場合，生育地の気温は標高や緯度によって
大きく異なるからである。もし，ブナの花芽分化が気温の絶対値によって影響を受け
ているならば，10～100kmの広範囲にわたった開花や結実の同調（Yasaka　et　al2003；
Suzuki　et　a1．2005）は起こらないはずである。したがって，ブナは4月下旬～5月中
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旬の最低気温の平年値からのずれを認識していると考えられる。また，このことを解
明できれば，急速に進行しつつある地球温暖化の影響を評価するうえで有益な情報を
提供できるはずである。
　第三の課題は，開花の合図以外の同調要因の検討である。個体問を同調させる要因
には，開花の合図以外にも，（1）各個体の資源状態を揃えるような働きを持っ気象条件
（例えば夏の気温や日射量）の年変動（気象による資源同調説：Masaka　and　Maguchi
2001；Satake　and　lwasa　2002b；Ranta　et　a1．2005），（2）結実が他個体のつくる花粉量
に制約されるため個体間の資源状態が揃う，という仮説がある（花粉同調説：　lsagi　et
al．1997；Satake　and　lwasa　2002a，b）、特に花粉同調は，広範囲に開花を同調させる
うえで，極めて効果的であることが，最近の理論研究により示されている（Satake
2004）。また，これを支持する野外の実証例も報告され始めた（Crone　a皿d　Lesica　2006）。
これらの仮説の検証も重要な検討課題である。
　第四の課題は，他の地域におけるブナのマスティングの至近要因の解明である。本
研究で提示された4～5月の最低気温（気温合図説）が，近年，東北地方（Suzuki　et　al．
2005）や石川県白山（矢田・小谷2006）など各地のブナ林で検証され始めている。
しかし，4～5月の最低気温が開花の合図になっていることを支持する結果は得られて
おらず，他地域では別の気象条件が合図になっている可能性も考えられる。先に述べ
たように，開花の合図の検出のためには，調査地の気象条件を反映した正確な観測が
必要である。気温や降水量などの気象条件を長期的に観測するシステムを整えること
が，この課題の解決につながるだろう。
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第5章　気象合図の実証試験
5．1はじめに
　前章では，北海道南西部の13年間の長期観測データの解析により，ブナのマスティ
ングが，1年前の開花数（資源）と4月下旬～5月中旬の最低気温（気象合図）によっ
て引き起こされていることを推定した。しかし，このようにして推定された気象要因
が実際に開花や繁殖休止の合図であるかどうかは，環境要因を実験的に操作して開花
数を観察することではじめて確かめられる。こうした合図の実験的検証はごく少ない。
パナマのバロ・コロラド島に生育するスミレ科の低木Hyban　th　us、pr　unifoliusは雨季の
初めに開花するが，Augspurger（1981）は根元に散水することで乾季に開花させること
に成功し，この植物の開花の合図が雨であることを示している。また，　Holrnsgaard　a皿d
Olsen（1966）もヨーロッパブナの開花数が乾燥条件によって増えることを実験で示し
ている。
　本章では，春の夜間の気温条件を操作する野外実験を行い，第4章で推定された気
象要因が繁殖休止の合図になっているかどうか検証した。
5．2研究方法
（1）供試個体
　調査は，函館市桔梗町の北海道立林業試験場道南支場（41°50’N，140°43tE；標高
50皿）構内に植栽されたブナ個体（樹高15、2m，胸高直径53．3c皿）で2001年と2002
年に行った。調査に供した個体は孤立しているが，日当たりが良いため，樹冠全体に
高い密度で着花することが確認されている（寺澤1997）。しかし・他家受粉の不足の
せいで，充実種子の割合は非常に低い。供試個体では2001年は雌花序の着生が認めら
れなかったのに対して，2002年は多くの雌花序を着生していた。こうした2001年か
ら2002年にかけての開花変動は，渡島半島のブナ林での変動とも一一ttしていた（第2・
3章）。
（2）加温処理
　4月下旬から5月中旬の最低気温がブナの開花の合図であることを検証するために・
2001年の4．月21日～5月20日（前半30日間），5月21日～6月19日（後半30日
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間），4月21日～6月19日（60日間）の夜間に加温処理を行った。加温処i理は地上高
約9mに位置する繁殖枝を対象に行った。繁殖枝の確認は，枝に残された雌花序痕の履
歴から判断した。供試枝の2000年（処理前年）のシュート当たりの雌花序痕率は，75．3
±15，2％（平均±標準偏差）である。植栽木に併設したツリータワーを利用して，人
為的に加温した透明のポリエチレン袋（90×90cm）を夜間だけ枝にかぶせ，日中は袋
を外した。市販品の40Wの電気ヒーター（ポゴナ社製PC・40）を用いて加温した。袋
の内部と外部の温度差は2，3±1．4℃である（Fig．5－1）。ポリエチレン袋内部の4月
21日～5月20日および5月21日～6，月19日の夜間の気温は，調査地から3．7k皿離
れたAMeDAS函館観測点の気温データによると，同時期の平年値（1979～2000年の
22年間の平均）よりもそれぞれ＋2．1℃高かった。本実験ではポリエチレン袋を使用し
たため，気温以外の環境条件についてはコントロールできず，相対湿度が外気に比べ
袋の内部で高まった。袋の内部の相対湿度は95％を越えたのに対して，外気の相対湿
度は842±8．4％であった。しかしながら，相対湿度のような微気象とブナの開花では
変動の空問スケ・一・一ルが異なるため，こづした微気象はマスティングに影響していない
と判断し，この実験では相対湿度の違いは考慮しなかった。各処理とも同じ個体内の
枝で3回反復を設けたが，後半30日間と60日間の処理では，2本の枝が風によって
折られてしまった。したがって，前半30日間，後半30日間，60日間の加温処理を施
した枝数は，それぞれ3本，1本，1本である。
　各処理枝と比較対照の無処理枝3本にっいて，雌花序および雄花序を含む芽の割合
を，シュートが伸長途中で雄花序が落下する前の2002年5月に計測したeサンプル数
は，無処理，前半30日間，後半30日間，60日間の処理それぞれで，418，292，69，
102芽である。
（3）データ解析
　加温処理が雌花序と雄花序に及ぼす影響を検証するため，ステップワイズのロジス
ティック回帰分析を行った。独立変数は，前半30日間の加温処理，後半30日間の加
温処理，前半30日間と後半30日間の処理の交互作用である。独立変数の影響はオッ
ズ比を用いて評価した。
5．3結果
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　雌花序と雄花序を含む芽の害1」合は，無処理枝で高くそれぞれ62．3％，79．4％であっ
た（Fig．5－2）。加温処理した枝は，全体的に雌花序と雄花序を含む芽の割合が低く，
前半30日聞の処理では12，5％と14．0％，後半30日間の処理では34．8％と56．5°／・，
60日間の処理では1．0％と1．0％であった。
　雌花序に対するステップワイズのロジスティック回帰分析では，2つの独立変数が組
み込まれた（Table　5－1）。前半30日間の加温処理（X2＝154．19，　P＜OPOO1）と，
後半30日間の加温処理（z2＝19．69，　Pく0，0001）である。しかし，前半30日間の
加温処理のオッズ比（O．07，95％信頼区間＝0．05n．11）は，後半30日間の加温処理
のオッズ比（O、33，95％信頼区間＝o．20－0．54）よりも非常に小さかった。この結果は，
雌花序は後半30日間の加温処理よりも前半30日間の加温処理に強い影響を受けてい
ることを示していた。
　一方，雄花序に対するステップワイズのロジスティック回帰分析でも，前半30日間
の加温処理（x2＝258，00，　P〈0．0001）と，後半30日間の加温処理（z2ニ22．42，　P
＜0．0001＞の2つの独立変数がモデルに組み込まれた（Table　5－1）。前半30日間の
加温処理のオッズ比は0、04（95％信頼区間＝0．03－0．06）であり，後半30日間の加温
処理のオッズ比はO．32（95％信頼区間＝0．20－O，52）であった。この結果は，雄花序も
また前半30日間の加温に強い影響を受けていることを示していた。
5．4考察
　本実験の結果は，開花前年春の高い最低気温がブナの花芽分化を抑制するという，
気象合図説（第4章）を支持していた．いくっかの植物では，花芽分化期の低温が種
子生産数と高い相関を持っことが知られており（Forcella　1981；Ashtoll　et　al．1988i
NortOn　and　Kelly　1988；Numata　et　al．2003），低温によって花芽分化が誘導されると
考えられている。例えば，東南アジアの低地フタバガキ林で見られる一斉開花現象は，
夜間の低温が合図になっていること（Ashton　et　al．1988；Numata　et　aL　2003），10年
に1～3回大量結実する北アメリカのマツ属　Plv　us　edulisでは，8月終わりから9月初
めの低温を合図にしていることが報告されている。加えて，リンゴ属数種での加温実
験では，ブナ同様に花芽分化が夜間の加温によって抑制されるとしている（Tukey
1956；Tromp　1980；福井ほか1983；長内ら1990）eしたがって，植物には，高温によ
って花芽分化が抑制され，低温によって花芽分化が誘導される反応プロセスが存在す
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Fig．　5－2．　Effect　ofthe　duration　ofthe　nlghttime　heating　treatment
on　the　proportion　of　buds　with　fヒmale　and　male　inflorescences　on
Fagus　crenata　branches．　Cont，　untreated　contro　l；early　30－day，
heating　from　21　Apri1　to　20　May；1ate　30－day，　heating　fro　m　21
May　to　19June；60－day；heating　fヒom　21　April　to　19　June．
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Table　5－1．　Significant　test　results　f士om　stepwise　logistic　regression　models
with　the　proportion・of　fbmal　e　and　male　inflorescences　as　the　response
variable　a　nd　the　heating　treatments　as　explanatory　variables．
Response
variableExplanatory　variablex2
Odds　ratio
（95％CI）
」P
Female
i工ndorescences
Early　30－day　p　e点od
（21　Ap　ri1－20　May）
Late　30－day　p　eriod
（21May－19June）
154．19　　0．072（O．047－－O，109）
19．69 0．327（0．200－0．536）
＜O．OOO1
＜0．0001
Male
inflorescences
Early　30－day　p　eriod
（21　Apri1－20　May）
Late　30－day　p　eriod
（21　May－19　June）
258つ0　　0、039（0．026－0．058）
22．420．322（O．202－O．515）
＜ ．0001
くO，OOOI
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ると考えられるe
　雌花序は，後半30日聞の加温処理よりも前半30日間の加温処理に強い影響を受け
ていた。これは，13年間のブナの開花数と気象条件との関係を解析した結果（第4章）
とも一致していた。すなわちブナの花芽分化の感受時期は，4月21日～5B20日頃
にあると考えられる。このように花芽分化が種特有の時期に依存していることは，ジ
ベレリンを用いた花芽分化の抑制試験や促進試験によって確かめられている（Junttila
and　Jensen　1988；今・小山2000；　Yoshino　2000）。いくつかの温帯性針葉樹や広葉樹
では，花芽分化の感受時期は，開葉前やシュートの伸び初めの頃（Owens　and　Colangeli
1989），シュ・一トが伸びきった頃（Greenwo。d　et　al．1991；　Yoshino　2000）に存在する
とされる。そこで，ブナでも花芽分化の感受時期が，開葉からシュート伸長停止の頃
にあると仮定すると，その時期は4月下旬から5月中旬頃と考えられる。なぜなら，
ブナの開葉時期は4月下旬～5月上旬，シュートの伸長停止時期は5月中旬～下旬頃
であるからである（丸山1979i　Tomita　a　nd　Seiwa　2004；Fig．5－1）。この期間はまた，
本実験の結果とも一致しており，花芽分化の感受がシュートの伸長時期に存在するこ
とを強く示唆していた。
　雌花序と雄花序は加温処理によって同1じ影響を受けていたが，これは，雄花序もま
た雌花序と同じ気温条件を合図としていることを示していた。こうした雌花序と雄花
序への気象条件の影響は，花芽分化時期と密接に関係しているとされる。マツ属，ツ
ガ属，クロベ属，ヒノキ属などの北方の温帯性針葉樹（Owens　1995）や，ハンノキ属，
カバノキ、属，コナラ属などの北方の広葉樹（Merkle　et　al．1980；Caesar　and
Macdonald　1984i　Yoshino　2000）では，雌花序は雄花序よりも遅れて分化することが
報告されており，そしてこのことが，花芽分化の感受時期が雌雄で異なることの原因
になっていると考えられているeしかし，ブナでは雌花序と雄花序の分化はほぼ同時
期に起こるため（橋詰1983；三上・北上1983＞，気温に対する反応に雌雄問で違いが
生じないと考えられる。実際，ブナ林では雌花序数と雄花序数は同調的に変動してお
り（杉田2005），雌花序と雄花序がともに同じ気象条件を合図としていることを強く
示唆している。また，こうした花芽分化プロセスは，雌花序と雄花序を同調させるこ
とで受粉効率が向上する究極要因と関係している可能性も考えられる。
　各植物種は，開花を引き起こす種に特有の気象の合図を持っている（Kelly　and　S　ork
2002）。しかし，その合図がなぜ選択されたのかについては，ほとんどわかっていない。
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本研究の結果では，ブナの花芽分化が春の低温によって引き起こされていることを示
したが，同じブナ属でもいくつかの種では，初夏の乾燥が開花の合図であることが知
られている（Piovesan　and　Ada皿s　2001）。同様にマツ属の中でも，　P．θゴα五εが低温
に反応している（Forcella　1981）のに対して，　P．　pon　det’osaは高温に反応している
（Maguire　1956）など，合図は種によって異なっている。こうした結果は，合図の種
類は系統的に分かれていないことを示している。一方，東南アジアの低地フタバガキ
林では，森林群集を構成する多くの樹種が，同じ合図を選択している（（AshtOn　et　al．
1988；Numata　et　al．2003；Sakai　et　al，2006）。したがって，開花の合図は生育地の環
境に関係している可能性が考えられる。モンスーン気候にある日本では，ヨーロッパ
大陸や北アメリカ大陸に比べ，初夏に乾燥することはほとんどない（Piove8an　and
Adams　2001）Dそのため，日本のブナは乾燥の代わりの合図として低温を選んだのか
もしれない。前章でも述べたように，北海道以外の地域では開花の合図が最低気温で
あることを支持していない（Suzuki　et　al．2005；矢田・小谷2006）。もしかするとブ
ナの開花の合図は生育地で異なっている可能性もある。マスティングにおける合図の
解明には，生育地の環境に関連づけた気象解析が必要と考えられる。
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第6章　総合考察
　本研究では，北海道南西部のブナ林での種子食性昆虫相の調査，種子生産の長期観
測データの解析，および気象合図の実験的検証により，ブナのマスティングの適応的
意義（究極要因）とそのメカニズム（至近要因）を明らかにしてきた。本章では，こ
れまで報告されてきた仮説群を整理して，ブナのマスティングを総括する。
　多くの植物では，開花および種子生産数が著しく年変動し，個体間で同調すること
が知られている。こうした豊凶現象は，環境の変動によると説明されていたこともあ
ったが，現在では開花数を変動させ，ある年に集中させることが，種子生産数の増大
あるいは種子の生存率の増加にっながる，適応上の意義があるのだと考えられている
（N。・t。nandk，11y　1988）．究腰因については，受粉効率説動物送粉説捕食者
飽食説，動物散布説，環境予測説など数々の仮説が提唱されてきたが（Kelly　1994；田
中1995），野外研究から最も強い支持を受けている説は，受粉効率仮説と捕食者飽食
仮説である（Kelly　and　Sork　2002）。
　受粉効率仮説と捕食者飽食仮説は，排他的な仮説でないため，同じ植物で同時に作
用していることもある（Nilsson　and　Wastljung　1987；Kelly　and　Su皿ivan　l997；Kel1y
eta1，2001；第3章）。しかし，これまで究極要因の仮説の検証は，個別のものにとど
まり，どちらの淘汰圧がマスティングにより強く働いているかの検討は，ほとんど行
われてこなかった。
　本研究では，異なる2つの解析方法を用いることで，仮説の相対的重要性を評価で
きることを導いた（第3章）。受粉効率仮説と捕食者飽食仮説の重要性を比較する方法
としては，開花から種子成熟に至る過程でのそれぞれの死亡率の比較がある（Nilsson
and　Wastlj　ung　1987）。本研究で用いた変動主要因分析はその代表的な方法であるが，
この解析からは，単年度ごとの繁殖成功度に対する各要因の貢献度が求められ，究極
要因としてより重要な要因が推定できる。なぜなら，短期適応度への貢献の大きい要
因が自然選択の要因として重要であることが多いためである。しかし，この解析はマ
ステイングの最大の特徴である「長期間にわたる開花数変動」が繁殖成功度とどう関
係するかを評価するものではない。このことを評価するための方法が，開花数の経年
配分モデル（Kelly　and　S　ullivan　1997）である。このモデルは，長期間の平均開花数
（資源投資量の指標）を一定に保ったまま，経年の開花量の変動量をさまざまに変化
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させた場合に，受粉失敗率，虫害率および，結果率（繁殖成功度）がどう変化するの
かを評価するものである。本研究では，仮説の相対的重要性にっいてのより強固な証
拠を得るため，これら2つの方法を併用して用いたが，今後のマスティング研究では
これらの解析方法の善し悪しを含め，仮説の相対的重要性を検討する時期にきている
といえよう。
　以上，仮説の相対的重要性を比較検証した2っの解析からは，ブナのマスティング
の究極要因として，受粉効率仮説よりも捕食者飽食仮説のほうがより重要であること
が明らかになった（第3章〉。また，現実のブナ林における開花数の年変動の大きさが，
散布前の種子捕食を回避し繁殖成功度を高めるのに最適な状態にあることは，ブナの
マスティングが種子捕食者からの淘汰圧によってもたらされた進化的産物であること
を強く示唆していた。
　マスティングに適応的意義があるならば，この淘汰圧はマスティングのメカニズム
を進化させているはずである。受粉効率の向上にメリットがあるならば，「ある年に花
を大量生産する」形質が進化すると考えられ，種子捕食者の回避にメリットがあるな
らば，「前年の開花数に対する当年の開花数の比を大きくする」形質が進化すると考え
られる。マスティングの至近要因として強い支持を受けている資源要因説と気象要因
説は，これらの形質を進化させるメカニズムである。
　資源要因説は，資源を蓄積することで，繁殖に投資する資源の年次配分を変えてい
るというものである。これにより，「ある年に花を大量生産する1とか「前年の開花数
に対する当年の開花数の比を大きくする」といったマスティングの形質が生み出され
る。近年の理論的研究においても，種子生産に多くの資源を消費する植物では，毎年
繁殖から隔年繁殖へと移行することが示されており（Isagi　et　al．1997j　Satake　and
Iwasa　2000），花や種子の生産数の年変動を大きくするため，積極的な資源配分をおこ
なっていると解釈されている。本研究でも，ブナの開花数の変動は前年の開花数に強
い負の影響を受けていることが明らかとなり，資源要因説を支持していた（第4章〉。
　一方，気象要因説は，近接する同種個体が感受できる気象要因によって，開花数や
結実数を揃えているというものである。気象要因は，花芽分化，開花，受粉，受精
種子成熟などの段階でそれぞれ独自に影響する他，光合成生産物を通じて貯蔵資源の
多寡に影響するなど，さまざまな形でマスティングに作用している。しかし・このっ
ち種に特有の気象条件によって開花（花芽分化〉が引き起こされるという現象（気象
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合図説）はジ強い淘汰圧が作用した結果，生み出されたメカニズムであると考えられ
ている（Kelly　and　Sork　2002）。例えば，東南アジア熱帯のフタバガキ林では，エル
ニーニョ南方振動（ENSO）による気象変動が一斉開花の合図になっているとされる
が（例えば，Sakai　et　al．2006），これは多くの樹種が同調して開花することで森林群
集全体として送粉者を誘因できるメリットがあるために，引き起こされたと考えられ
ている。本研究では，ブナの開花（繁殖停止）が花芽分化期前の4月下旬から5月中
旬の日最低気温によって引き起こされていることが明らかになったが（第4，5章），こ
れもまた種子捕食者を回避するためのメカニズムであると考えられる。個体が揃って
繁殖を休止することで種子捕食者の密度を下げることができ，また，繁殖休止により
資源が蓄えられることで翌年の大量開花が可能になり，種子捕食を回避できる。した
がって，ブナは捕食者からの種子被害を最低限にとどめるための極めて巧妙なしくみ
を作り上げているといえる。
　以上，本論文ではブナのマスティングについて究極要因と至近要因の両側面から検
討し，ブナがなぜマスティングするのか，その疑問の解明に迫った。その結果，ブナ
のマスティングは一つの大きなカ，自然淘汰によってもたらされたものであり，現象
を引き起こす直接の要因も進化と密接に関連していることが明らかになった。マステ
ィングの総合的な理解のためには，それぞれの植物でマスティングの持っ適応的意義
とそのメカニズムを統合することが必要となるであろう。
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摘　要
　多くの植物では，花や種子の生産数が空間的に同調しながら大きく年変動する。本
研究では，マスティングとよばれるこの現象がなぜ生じるのかを明らかにするため，
北海道南西部のブナ林で種子生産の年変動を調べ，マスティングの究極要因と至近
要因を検討した。
　1．種子散布前の段階の種子食性昆虫相を把握するため，ガルトネル・ブナ林におい
て，ブナ種子の落下量と品質を2000年から2002年までの3年間にわたって調べた。
4種類の鱗翅目昂虫と1種類の双翅目昆虫がブナ種子を摂食していることが確認され
た。そのうち主要な種子捕食者は，葉食性昆虫のナナスジナミシャクと種子食スペシ
ャリストのブナビメシンクイの2種であった。ナナスジナミシャクの食害は春先の短
い時期に限られていた。一方，ブナビメシンクイの食害を受けた種子の落下は6月に
始まり11月まで続いていた。これら2種による食害の割合は，虫害全体の85％以上
を占めていた。
　2．ブナにおけるマスティングの究極要因の解明のため，5カ所のブナ天然林におい
て調査された13年間のブナの開花・結実データに対して，受粉効率仮説と種子捕食者
飽食仮説の検証を行うとともに，変動主要因分析とシミュレーションモデルという2
つの異なる方法を用いて，受粉効率の向上と種子捕食者からの回避のメリットを統一
的に評価し，選択圧の強さの比較検証を行った。当年の開花数と受粉失敗率との間，
および，開花数の前年比（当年の開花量／前年の開花量）と種子散布前の虫害率との
間には，それぞれ負の相関があり，受粉効率仮説と種子捕食者飽食仮説をともに支持
する結果を得たeしかし，ブナの繁殖成功（開花した雌花が充実種子に至る生存率）
の変動に対する受粉失敗と種子捕食の相対的重要性を検討した変動主要因分析では，
繁殖成功の変動は受粉失敗よりも種子捕食による死亡により強い影響を受けているこ
とを示していた。また，毎年一定量が開花した揚合に比べ開花量が変動することによ
り，どのように種子の受粉失敗率，虫害率，結果率が変化するのかを調べた，シミュ
レーションモデルでは，現実のブナ林で生じている開花数の年変動の大きさが，散布
前の種子捕食を回避し繁殖成功度を高めるのに最適な状態にあることを示していた。
したがって，ブナにおけるマスティングは種子捕食を回避し繁殖成功度をあげるため
に進化した現象であると考えられた。
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　3・ブナにおけるマスティングの至近要因の解明のため，5カ所のブナ天然林におい
て調査された13年間のブナの開花数データを，過去の繁殖量と気象条件に関連づけ解
析した。マスティングへの資源動態の影響を検証した自己相関分析では，開花数と1
年前の開花数との問に有意な負の相関があり，ブナの開花数の年変動が，体内の貯蔵
資源量の変動によって引き起こされていることを示していた。開花数は開花前年の4
R下旬～5月中旬の最低気温と高い負の根関があった。また，開花数と4月下旬～5．月
中旬の最低気温の関係からは，最低気温が平年値（1979－－2000年の22年間の平均）
より約1℃以上高いと開花が抑制されることを示していた。したがって，4月下旬～5
月中旬の気温条件がブナの繁殖休止の合図になっていると考えられた。至近要因を検
討した重回帰分析では，1年前の開花数と4月下旬から5月中旬の最低気温の2つの
変数を組み込んだモデルが選択され，開花数の変動の57．1％～83．1％を説明した。し
たがって，体内の資源動態と気象の合図が，ブナのマステイングの至近要因であると
考えられた。
　4．4月下旬～5月中旬の最低気温がブナの花芽分化に及ぼす影響を検証するため，外
気温より約2℃加温した袋を夜間だけブナの枝にかぶせる野外実験をおこなったe
2001年の4月21日～5月20日（前半30日間），5．月21日～6月19日（後半30日
間），4．月21日～6月19日（60日間）の夜間に加温処理をおこなった。雌花序の分化
は前半30日間と後半30日間のいずれの処理によっても抑制された。しかし，ステッ
プワイズのロジスティック回帰分析では，前半30日間の加温処理のオッズ比は後半
30日間のオッズ比よりも非常に小さく，雌花序は前半30日間の加温処理に強い影響
を受けていることを示していた。また，雄i花序の分化も前半30日間の加温処理によっ
て抑制されていた。したがって，ブナの花芽分化は開花前年の4月21日～5月20日
の夜間の気温によって支配されていると考えられた。
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　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Summary
　　Many　plant　species　show　mast　seeding，　iptermittent　and　synchronized　reproduction　at
population　level，　In　this　study」to　test　two　factors　for　mast　seeding，　i．e．，（1）ultimate　factors
and（2）proximate　factors，　I　investigated　annual　f夏ucttlation　in　seed　crops　of・Fagus　crenata
in　south－westem　Hokkaido，
　　i．Insect　seed　predators　at　the　pre－dispersal　stage　were　investiga‡ed　at　the　Gae血er
beech　fbrest　between　2000　a皿d　2002．　Four　lep　idopteran　and　one　dipteran　8pecies　were
f（〕und．　The　principal　seed　preda‡ors　were　two　lepidopteran　species，　a　gcneralist（］Venusia
phasmのand　a　specialist（Pseudopammene　fagivorの．　Predation　by　7　phasma　was
restricted　to　the　early　seas　on　after　flowering．　The　seedfall　c舐ised　by　P．　fagivora　started　in
June　a且d　continhed　until　November．　TQtal　levels　of　predatio皿by　the　two　species　exceeded
85％of　seeds，　which　were　aborted　as　a　result　of　insect　damage．
　　2．To　test　the　relative　cor虻ributions　of　pollination　efflciency　and　pre－dispersal　predator
satiation　to　mast　seeding　in　F．　crenata，　I　analyzed　a曲rteen－year（1990－2002）time　series
of　seed　crop　f｝om　five　old－growth　beech　fbrests．　The　negative　relationship　obServed
between　the　pollination　failure　rate　and　the　total　s　eed　crop　in　the　current　year　supports　the
P・lli血ati。雄e鐙・i・n・y・hyp。th・・i・．　rm・p・edat・r・satiati。n・hyp。止・・i・was・als・・upP。rt・d　bY
the　fact　that　the　predation　tate　showed　a　good　fit　to　the　ratio　of　succcssive　total　s　eed　crop　s，
suggesting　tha‡anumerical　resp　onse（staiving　the　predator　in　low　seed　years）operated　in
R　crenata．　Key－factor　analysis　revealed　that　pre－dispersal　seed　predation　had　a　larger
effヒct　on　seed　production　per　flower　than　did　poIIination　e」Eficiency．　I　used　a　simulation
model　to　examine　how　the　rnagnitUde　of　fluctUation　in　the　total　s　eed　crop　would　influenc　e
the　pollination　failure　rate，　the　predation　rate　and　the　viable　seed　rate．　The　mean　levels　of
量uctuation　of　total　8eed　crops　ef　F．　crenata　were　just　large　enough　to　provide　maXimum
benefits　from　predator　satiation　at　some　sites．　Mast　seeding　in、F，　crenata　thus　appears　to
be　determined　by　selective　pressures　from　its　seed　predators．
　　　3．コr・・xaming　th・p・・畑t・fa・t。・・cau・ing　ma・t　seeding・in・F・・renata・1　・nalyzed　a
面rteeローyear（1990－2002）time　series　data．　in　relation　to　both　previous　reproduction　and
weather　conditions．　In　an　autocorrelation　analysis　I　observed　a　slgllificant　negatlve
、。rr、lati。n　in　1－y…tim・lag・f・・出e　i。9－t・ansform・d　t・ta1・eed・・。P・Thi・indi・at・・th飢
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intemal　resouエce　dynarnics　are　important　fbr　mast　seeding．　A　strong　negative　correlation
was　observed　between　the　total　seed　crop　and　minimum　temperature　from　late　April　to
mid－May　in　the　year　preceding　flowering．　The　critica工minimum　temperature　from　late
April　to　mid－May　fbr　total　seed　crop　at　all丘ve　sites　was　about　I．0°C　higher　than　the
22－yeaτ（1979－2000）mean　of　the　minimum　temperatures，　above　which　very　few　seeds
were　produced．　These　results　show　that　a　weather　cue　triggers　the　cessation　of
reprodu．ctipn　in　F．　crenata，　Regression　models　tha‡included　reproduction　in　the　previous
year　and　minimum　temperature　explained　57．8％－83．1％of　the　total　seed　crop　at　the　five
sites．　Therefbre，　resource　dynamics　aロd　weather　cues　are　clearly　involved　in　mast　seeding
in　F．　crenata．
　　4．1　examined　the　effect　of　nighttime　temp　eratUres　on　flower－bud　initiation　in　F．　crenata
『by　enclosing　f士uit－bearing　branches　in　heated　bags　a‡night，　thereby　maintaining　average
nighttime　temp　eratures　of　approximately　2℃above　thc　ambient　temp　eratUres．　Heating
was　applied　at　night　from　21　April　to　20　May（early　30－day），21　May　to　19　Ju鵬（1ate
30－day），　and　21　April　to　19　June（60－day）in　2001．　Female血且orescenoe　lmtlatlon　was
inhib　ited　by　the　noctumal　heating　in　the　early　30－day　and　late　30－day．　However，　noctumal
heating±in　the　early　30－day　was　the　more　important　based　on　the　odds　ratio　of　the　fbrmer
b，ing　mu。h　l。壷er伽that。fthe・latter・in・a　l。gi・ti・・egr・・si。n　m。del遡・i・nfl。…cence
initiation　was　also　inhibited　by　nocturnal　hea尤ing　i血the　early　30－day．　I　therefbre　conclude
that　flower－bud　mitiati　on　in　F．　crenata　was　controlled　by　nighttime　temp　eratUres　b　etween
21　Apri1　a皿d　20　May、
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1402
PrOxiniate　faCtOrS　CaUSing　maSt　Seeding　in　Fagus
crenata：the　e督ects　of「esou「ce　level　and　weathe「
cues
Hirokazu　Kon，　Takashi　Noda，　Kazuhiko　Terazawa，　Hiromasa　Koyama，　and
Mich　iyasu　Yasaka
AbsIract：To　examine　thc　proximat2．　factors　causing　mast．geeding　in　Fa8us　cre川ata　Blume　in　HolCkaido，　norrhem　Japan，
we　anaIyzed　a　13－ye且r由ne　series　of　seed　production　in　relation〔o　bo由previeus　reproduction　and　wea由er　conditions．　In
an　autocorrelation　analysis　we　observed　a　significan［negati、’e　correlation量且】レyear直me　lags　fbr【he里og－［ransfonnedしo［a夏
seed　crop，　Thi闘indicates由a【intemal　resource　dyna皿icg，　are　imp　o血nt　for　mast昼己eding，　A　strong　negativ巴correla［ion　was
obsenred　between　the　to［al呈eed　crop　and皿i量1正mロln　temperatu祀from　late　April　to　mid－May　in　the　year　preceding　flowet－
ing．　The　critical　minimum　i釘nperature　fronユ1ale　Aprn　io　tnid－May　fbr　total　seed　crop　at　all　five　si［es　was　abollt　LO℃
11igher由an山e　22－year（1979－2000）mean　of　the　rnini皿uIn　temperature9，，abov¢w1廿chΨ¢エy　f¢w　l　eeds　were　produced．
These　resu1ts　shoW　that　a　wea由eエcue　trlggers由e　cessation　of　reproducしion　in、F．　eren‘lra．　Regresg．1on　rnodels由adncluded
reproducτion　in　the　previous　year　and　minitnum　temp巳エatu肥explained　57，8％－83ユ％of山e　toEal　sced　clop　aしIh書five
study　sites・コ1e祀f・re，　re・・。皿・e　dynarnics　and　weather　cueg．　are　clearly　inv。lved　in　masL　seeding　in　F．　crenata．
Key　it，at’ds：　Fagus’　ci’enata，　mas［secd三ng，　pro油na【e丘lctor，　resource　dynamics，　seed　produc【皇on，　temperature．
R6sumξ：　Afin　d，examiner　le9，　fac【eurs　d己proxim’　t6　qui　af飴ctent　la　produc直on　des　akとnes　chez　Ie　Fagu．s　c“’ent1ta　B三ume，
dans　］1ile　d’Hokkaido　au　no【d　du　Japon，　les　auteurs　on仁analysε　une　sequence　de　13　aロ且憾de　produc【ion　d，ak邑nes，　en
relatien　avec　la　rep】roduction　pr6alable　et　les　conditiong，　cli皿aIiques，　Dan呂unc　anal｝・se　d’auto　corrElatien，1eg，　au【eurs　ont
observ6　une　coエ：61atio皿116gative　significa口ve　av¢c　un　d61ai　d’un　an，　pour　les　donn6eig　d巳la　produc直on　tolnle　lo9－tran：　for」
m6e・Ceci三ndique　que　la　dynamique　de9．　ressource1　inlemes　e9．　t血po血n【e　pour　la　production　to囲巳des　akl…ne：，On　ob－
serve－　igalement　une　forte　co［「61atio　n　n6gative　entre　la　produc直on　t⑪tale、　d’　ak6nes　et　la　te而p‘raulre　minimum　de［a丘n
d’avr丑祖a㎡一mai，　au¢ours　de　1’ann6e　prde6dan［Ia且oraiso皿．　La　tomp6ra皿e曲hnu皿cfi［lque，　d曲伽dla、Tn温a　mi－
mai，　pour　Ea　praduc［ion　de：akらnes　sur　1’ense皿ble　des　cinq　siteg，，e9，仁env辻on　1，0℃plus　eleve’e　que　le　minimum　moyen　des
tempErat－r¢s　des　22　ann6eLs　pnfc6d巳皿【e9，（1979－2000），　au－dessus　duquel　tr邑s　peu　de　se皿巳nc巳s　sen［　produi【a鼠Ces　TEsulta【s
【ロont［en［qu’un　s　ignal　elimatique　enclenche　1’　a：ret　de　la　reproduction¢hez　le．F．　crenata．　Les　modら1es　de，　Tξgreg．　sion，　qui
inctuent　la　reproduc【ion　de　1’an皿6e　pr6cidente　et　la　temp6ra［ure血hnum，　expliqロent　57，8％－83，工％de　Iaエ6colte　toItle
d梱ak¢nes，　sur　1es　cinq　sites　6tudi6s．　ConsEquemrneng　la　dytlamique　des　ressources　et　！es　gignaux　clim寵ques　son［claire一
而巳nt　impliquξs　dans　la　produ｛：［乱on　des　ak｝nes，　chez里e　F．　crenara．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　’
Mt／t．s’c’ゑr’Fa苫u．s－crenata，　pエodロo亘on　d’ak邑nes，　f且ct巴urs　de　ploxirnlt6，　dyna皿ique　de：エessources、　produc吐on　de　semenc巳s．
　　　　　［emp巳rature・
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lntroduction
　　Mast　seeding　is　the　synchronous　production　of　1arge　seed
crops　by　a　plant　population；yeaユ：s　of　mast　seeding　are　inter－
spersed　with　years　of　low　seed　production（Kelly’1994），　It
requires　variation　among　years　in　tlle　reproductive　effort　of
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inclividual　plants　and　synchr。ny㎜。11g　indivldllals　wi曲a
population．　Several　hypotheses　havc　been　offered　wi亡h　re－
gard　to　both由e　evolutionairy　advan匿ge　and　the　mecllanistic
causes。f　mast　seeding（e．9．，　Silvertown’1980；Kelly　l　994）・
Fro1皿an　evolutionary　vie“やoint，　the　inf隻uence　of亡wo　fac－
［ors，　pol五natio且efficiency　（wind　pollination）　and　predator
satia直o【1，　has　l〕een　hypothesized　and　由ey　have　received
strong　support．1（elly　and　Sorl（（2002）　suエnt皿ar三zed　tho　evi＿
denoe　fbr由ese　hypotheses．
　　Regardless　of由e　evollltionary　advanta呂e　of　mas　t　seeding，
there　obviously　must　be　some　proximate　factors由at　are　re－
sponsible　fbr　the　variation　in　nlast　seeding　among　years　by
each　individual　plant　and　fbr　the　synchrony　of　this　phenom－
en。n．　Recently，　several　s血dies　have　modelled　the　hユternal
res。u［℃e　dynan）ics。f・individuals　t。　unde£st且nd由e　mecha－
nisms　underlying　亡he　variation　in　individuals　among　years
（lsagi　et且1．　1997；Sa亡ake　and　工wasa　2000，2002ごτ，2002b；
doi：10．11ユ91bO5・120 ＠20｛〕5NRC　Canada
KOI、　et　aL
Fig．1‘Map　of　Japan　showing　U】e　location　of　southWes［ern　Hok＿
kaido，　and　a　map　of　sou由westem　Hokkaldo　showing山¢five　study
sites（●）and【he　meteorological　stations（□）：Hakodate－｛Hk），
Eg，　aghi（Es），　Uzura｛Uz），　Imaganc（lm），　and　Kuromatunai（Kr’）．
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Rees　et　a工．2002）．工hese　models　a＄sロme　that　temporal　varia－
b皿ity　in　seed　production　by　individuals　depends　on　how
heavily　a　plant　invests　itsエesources　in　reproduction．正f　the
resource　requirement　to　set　flowers　and　seeds　is　high，　en－
ergy　reserves　are　exhausted　and　the　plant　cannot且ower　un直l
energy　reserves　agai皿reacll　a　certain　threshold　level（I　sagi
et　al．且997；Sa亡ake　arid　lwasa　2000）．　This　internal　resource
dynamie　may　lead　to　strong　negative　alltocorrelations
wherein　current　reproduction　is　negatively　related　to　pre－
vious　repz’oduction，　as　is　suggested　frx〕【n　field　s亡udies
（Norton　and　K二elly　1988；Sorl〈　et　aL　1993；K：oeUig　et　al，
1994；Koenlg　and　Kmops　2000；Masaka　and　M莚guchi　2001；
Ranta　e［al．2005）．　However，　this　resource　dynamic　alone
cannot　account　fbr　synchrony　among　individuals　as　is　re－
quired，　for　instance，　to　satiate　seed　predators、　To　synchエon－
lze　over　a　1ong　distance，　sometimes　more　由且n　100　1mi，
other　mechanisms，　e．9．，　both　pollen　coupling　alld　the　L｛⑪ran
effect（Satal〈e　2004）or　a　comnlon　weather　cue（Rees　et　aL
2002），may　be　invoked．
　　The　most　likely　explanation　for　the　synchrony　amollg　in・
dividuals　is　cemmon　climatic　fluctuation，　Because　wea由er
conditions，　such　as　temperature　and　precipitation，　are　spa一
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tiany　aut correlated，　they　且nay　inducc　synchrony　of　entiτe
populations　（Norton　aロd　Kelly　l988；1く二〇enig　and　Knops
20UO）．　These　conditions　may　influence　reproductive　dynam－
1cs　tllrough　two　mechanisms：resource－matching　and　cue1ng．
The　hypothesiZed　mechanism㎞own　as　resource－matching
sヒates　亡hi虻in　the　absence　of　selec　ti　on　for（or　against［♪mal　t
seeding，　seed　crops　ivill　vary　in　response　to　environmental
vari置tion（1〈eliy　1994）．　However，　fluctuation　in　seed　produc－
tion　is　usually　g1eater　than　can　be　explained　by　weather－
mediated　　vari且tion　in　productiviIy　（K二〇enig　and　Knops
2000）．The　lattor　mechanism，㎞own　as“teather　cues　fbr
mast　seeding，　is　natu畑selection　resulting　in　the　modifica－
tion　of　plant　responses　t。　we証ther，　thereby　eniiancing　repr。－
duc亘ve　activity・Several　studies　have　shown血at　p　articular
wea亡her　conditions　du血g　the　time　of　fIower　induction　en－
hance　fiower　production　in　a　variety　of　taxa（e．g．，　Alle皿且nd
Platt　1990；Owens　l995；Piovesan　and　Adams　2001；
Schauber　et　aL　2002；　Sel毒s　et　a1．2002）．　A昌hton　et　al．
（1988）and・NEmata・et・al、（2003）fbund　lhat皿ass　fi。wering
in　a　dipterocarp　fbres些was　triggered　by　coo1皿ightt聾皿e　tem－
P¢ra抽〔es・In　Ch’伽ochloa　spP．，　McKone　et　al、（1998）
showed　that　flower－bud　initiation　was　Udggered　by　high　tem－
peratし虹es　i皿the　austral　summer．
　　Fa8us　crenata　Blume　is　a　long－Hved　deciduous　tree　that
dolninates　the　coo1－temperate　zone　of　Japan．　In　this　species，
an且bundant，　irregular　seed　crop　h　as　been　observed　every　5－
7yeaエs（Watanabe　l　938；Kikuchi　l　968；Maed且1988）．　Flow－
ering　and　ffuiting　show　synchronization　over　tens　of　kilo－
metres（Yasaka　et…乱2003；Suzuld　et　aL　2005）．　Fagus
crenata　was　fbund　to　haΨe　a　high　degree　of　synchrony　of
fiowering　within　a　population　and　a　high　coefficient　of　var－
iation（CV）of　annual　sound　seed　pfoduc直on　in　a　temperate
deciduous　forest　ill　Japan（Shibata　et　al．2002）、　Predispersal
seed　predation　by皿oth　1肛vae　has　a　major　i　1且uence　on由e
viab五lity　of　the　seed　crop　in」F．　crenata（Yasalca　et　al．2eea＿）．
The　annual　fluctuation　of亡he　seed　crop　in」F．　crenata　may
be　determined　by　selective　pressltres丘om　the　seed　predators
（1くon　et　a1．2005）．　Although　our　understanding　of　the　evolu－
tion臼岬advantage　of　mast　seeding　in　this　species　has　pro』
gressed，1ittle　is　known　about　itS　mechanisms．
　　正n面 study，　we　analyzed　time－series　data　to　test　the　fac－
tors　responsible負〕r　1『nast　seeding　in　F．　cl’enata．　To　test　what
proximate　factors　aユ・e　involved　in　ma3t　seeding，　we　consid－
ered　a　c mbinatio 　of　two　factors：aweather　cue　and　cueing
plus　internal　resouエc∈｝s．
Mate「ia s　and rnethods
Study　species
　　Fagu、Y　crenata　beco1エles　sexual工y　tnature　at　uround　40－
50years　of　age（Hashizume　I987）．　Floral　pri［110rdia　are　ini－
tiat d　in　winter　buds　in　late　June　in　the　year　preceding　flow－
ering　（醐くami　and　I（itakami　I983），　and　flowering　occtrs
frem　mid－April　to　mid－May．　Seeds　m且t肛re　dndng山e
sumnler　and　a毘shed　fセom　late　September　to　early　N。vem－
ber．
　　Fagus　crellata　ga」ins　major　beエ1efiヒs　f衣〕nl　satiating　predis－
persal　seed　predators（Yasak皿et　aL　2003；K二〇ll　et　aL　2005）．
FemaIe　flowers　and　developing　seeds　are　a亡tacked　by　one
generalist　Inoth，　V召’lu，↑ia」phas；na，　and　two　sp巳cia］ist　moths，
A　1－s｝・”esrhi‘’sp．　and　P、settdoPa’711netTe／Li　8il，ot’a　（Kam乱ta
⑫ユ1）05NRC　Canada
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Fig・2・Annua置varia［丘on　in　se」edf皿i　of　FaSu，s’　cren‘’ご血fi’om正990［02002　at　Ihe　five　sLudy　si【e9．．
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seeds　predated　by　insects
viab［e　seeds
Year
Table　1，　Temporal　autoco∬e工a［ion
coefficienls　aに1－year　d1皿e　lags
（ACF1）and　partial　aUtoco1Te正adon
c。e茄。ヱents　at　2－year　tine　lagg，
（ACF2）加the　iota1　seed　crop　of
Fagus　cren　Uta　at　fc〕ur　s　iteg，．
ACFIACF2
Esan
Ka皿inolcuni
Otobe
Ktaltiyama
K二uromaロ1n且i
一〇．496
－0．564＊
－0．555＊
－0，525
－0．701幸
⑪、G32
－O．316
－0、268
＿0．327
－0．513
　No轍幸，　sta‘is【i副鬼ni配ancじa［Pく
o．05．
1996；｛garashi　and　Kamata　l997），　Total　levels　of　predatien
by　the　three　species　can　exceed　gO％of　seeds，　which　are
aもorted　as　a　result　of　insec［damage（lgarashi　a【ld　Kamata
1997）．In　particular，　seed　moftaHty　attributable　to　P．　fa8i－
vora　alone　accou且ts　fbr　509e－80％　of　to監al　preda后on　（lgar－
ashi　and　Kamata　1997）．　However，　mast　seeding　is　effヒc睦ve
in　reducing　levels　of　preda亡ion　on　F．　cre’lata丘om　around
87％10sses　in　yeats　with　t。wer　f1。wering　effort　than　in　the
previous　year，　down　to　less血an　30％preda直。n　ill　years
w匝th　much　higher　flower1ng　effort　than　in亡he　previous　year
（Yasaka　et　al．　2003；Kon　et　al．2005）．
Data　co11〔三e士io鳳
　　Seedfall　was　colleoし¢d丘oln　five　old－growth　F．　crenara
forests（Esan：41e47’N，14⑳凪230　m　a．s，L；Kamin。kUni：
41c43’N，14e：10’E，320　m　a．sJ．；Otobe二42cOi’N，140’：］3’E，
230ma．s、L；Kitahiyama：42e31’N，　139°58’E，400　m　a．s．1．；
Kuromatunai：42e42’N，140°23’E，23G　m　a，s，L）in　sou【hwes卜
em　H。ldcaid。，　in　an趾ea　c。v¢ring。ver　6500　km2（Fig－）．
Stand　volume訂anged　f士om　207　to　374　m3・ha『1　and　F．　cre皿一
ata　occilpied　69％－96％of由e　vo1㎜e．　Det岨s。f血e　study
site　aエe　described　hl　a　prev玉ous　paper　of　ours（Yasaka　et　aL
2003）．Each　site　included　6　to　lO　seed　t【aps，　each　with　a
surface　area　of　l　m2．　Seed　traps　were　cons亡rt：［cted　of且ylon
clo由（1－mm　m巳sh）and　wer巳set　l　m　above　the　ground．
Seedfall　was　measured丘om　l990　to　2002．　Seed3　were　col－
lected丘om山e　traps　at　1－to　2－month　intervals　between
May　and　Novembe二Fallen　seeds　were　categorized｛nヒo
fbur　groups：（1）seeds　damaged　by　ir正；ectS，（2）viable　seeds，
（3）empty　seeds，　and（4）inlmature　seeds．　The呂um　of　seed5
in　all　four　groups　provided　an　estimate　of　由e　tot且1　seed
c「OP・
Da重a　analy5i5
　　To　produc鼻　1arge　seed　crops，　nlast－seeding　species　aエe
predicted　t。　sw量teh　resources丘om　available　reserves　to
se｛…d　production，1eading　to　a　negaIive　coエrelation　b巳tNveem
s¢ed　productio皿　in　a　parL…cular　year　and　in　the　subsequent
year（Sork　et　aL　1993；〕Koenig　and　Knops　2000）．　To　test
由ee」ffects　ofエesource　dynal皿ics　o【1　the　total　seed　crop　of
Ecrenata，　we　used亀emp。ral　autocorrelati。ns　at　l－year
time　lags　and　partial　autoco肛Felations　at　2－yeaf　tinle　lags
（controlling　fbr　I証9　1）　calculated　fbr　the　log（x　＋　D－trans－
formeCl　total　seed　crop　data．
　　To亡est血e　effects　of　wea山er　on　totaユseed　crops　in　F．
crelJa’a，　we　ana正yzed　the　IO｛l　means　of　maximum，　Inean，
and　minimum　daily　temperatures肋m　Apriho　June　and　the
IO－d　absolute　maXimum　and面nimum　daily　temperatures
fbr　tlle　same　period　in　relation　to　dle　Iotal　seed　crops　in甑e
follosving　years．　The　reasons　why　we　cliose　these　3　皇nontl｝s
as山e　t｛ueget　period　were（り山e　anat。mical　differentialion。f
flower　prilnordia　in　F．　c”enata　talces　place　in　Iate　Jun巳　in
northern　Japan（Milcami　alld　Ki　taicami　l　gS3），（ii）some　bi〔ト
clien、三cal　change9．　usually　precede　anat。mical　differentiati。11
⑪2005NRC　Canudn
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Tabte　2．　Correlation　cQefficienLg　buLween　Io呂（x＋1）－transfbrmed　lota正seed　crop　of　Fagi‘．v　crena’αand［cm－
peratures　from　t－tpri1　to　Julle　of山¢year　preceding　flow¢ring．
April May June
Sire． Ear互y Middlo　LaしeEarlyMiddleLatc EarlyMiddLeLate
10．day　mean　of　mean　dai且y　temperatures
Esan
KamillO㎞ni
αobc
Ki【ahiyama
Kuroma［unai
一〇．26
－o．48
－O．46
－0．29
－0．36
⑪．28
044
0．24
0．28
0．53
一〇37
－021
－o，五4
0．02
－0．36
4．57＊
一⑪．68＊
－056＊
－0．39
4．57＊
一｛〕．35
－041
－G．45
－0。14
－0．22
一〇．IO
－0、12
－O．03
4〕．04
0．12
0．22
0．01
0．26
0．16
0．26
一〇．07
－0．32
－o．t3
－0．05
－・・n．Ol
一〇．09
－G．⊥3
一⑪．27
0、OO
－0．13
10・day　meall　of　maxit皿吐ユm　dごLiIy　t｛lmpel．atl二Ires
Esan
Kaminekuni
Otebe
K1［且hiyama
Kuroma［unai
一〇21
－0．45
0．43
－0．3’2
－0．32
0．31
0．46
0．26
0．24
0．43
一〇．10
－o．⑪2
0，24
0．29
0，00
一〇．44
－0．65＊
－0．49
－0，工3
－o．38
一〇．互4
－0．44
－o．24
－0．03
0．03
一〇．04
－0．04
0．08
⑪．Ol
O．17
O．30
0．09
0．37
0．21
0．47
＿0．05
－0．34
－｛｝．28
－0．15
－0、04
一〇．03
－021
－0．32
－0．03
－0．t2
10・day　mealmf　minimum　dai皇y　te皿peratures
Esan
K挺nino㎞ni
Otobe
Kユtahiya皿a
K：uroma【unai
一〇．10
＿O：37
－0．13
－G，⑪5
－0．19
020
0．42
0．07
0．L6
0．39
一〇．62＊
－0．43
一イ）．41
一Ω．30
－0，58＊
一〇58＊
－O．67‡
－0．26
－0．46
0．43
一⑪．71串ホ
ー050
－o．66“・
－0．40
－o．69牌
一〇．38
・・－n．38
－o．16
・イ）．15
－0．20
O．03
－0．16
－0．05
－o．04
－0．24
一〇．1O
＿0．28
0．10
0．15
0．07
O．24
－0．⊥1
－O．　19
－0．05
－O．07
10・day　absolute　maximum　da且y　temperatures
Egan
Kamino㎞n1
0tob巳
Ki【ahiyama
Kuromaヒunai
一〇．40
－0，47
－0。45
－0．14
0．oo
O．31
0．13
0．18
G．24
0．32
一〇．16
0．29
0．04
0．05
0．13
一〇2旦
一〇．37
－027
0．31
－0．12
一〇．32
－0．75＊＊
一⑪50
＿G．30
－｛｝．34
0．01
一α04
0．02
0．08
0．32
O．36
0．18
0．40
0．30
0．54
一〇．08
－0．12
－0．LO
＿O．24
n2主
o．Ot
－0．17
－o－30
0．16
0．23
10－day　absolute　minim凹m　daily　temperatures
Esan
K且皿ino　k－Izi
O［obe
Kユ【ahiyarna
Kuromatunai
一〇．34
－0．07
0．OO
－o．41
－023
O．03
028
－0．07
－0．21
⑪．12
一イ）．43
－0．47
－0．34
－0ユ3
－O．22
一〇5呂＊
－0．64串
一〇．36
訓〕．49
－0．28
一〇．41
n50
－o．42
－0．42
－o．39
9〕．42
－0．55
－0．43
－0．12
－0，16
一〇．19
4．⑪3
－0．05
－0．Oユ
ー0．12
0．16
－0．07
0．07
0、09
0．02
一〇．20
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－0，3呂
一〇24
－o．36
Note：s，　statistica】significance　at　O．Ol≦PくO．05；‡幸、　statislical　si呂ni　fi　ca皿ze　at　PくO．OL
in　the　flower－induction　process（Owens　1995），（’のflower－
bud　initiation　was　experimentaUy　inhibited　by　the　heat　treat－
ment　dudng山e　period加m　late　April　to　mid－May　in　F．
crenata（H．　Kon，　unpu団shed　data）．　We　cerrelated　thL”
log（x＋1）－transformed　total　seed　crop　with　temperatコyres　re－
corded　at　thεHakodate，　Esashi，　Uzura，　Imagane，　and　Kuro－
matunai　stations　of　the　Japan　Meteorological　Agency，　wllich
were　located　within　23，14，14，11，　and　8　km　of　tlle　respec－
tive　sites（Fig．1）．
　　Pt｛∋cipitation　wat　not　included　in　this　an且1ysis　because
previous　studies　have　suggested　that亡here　is　no　felationship
b巳tween　mast　seeding　in　F．　crenata　and　precipitation　or　the
evapotranspiration：precipitation　ratio（Ter且zaw乱　ユ997；Pio－
vesan　and　Adams　2001；Yasaka　et　a1．2GO3；Suzuki　et　al．
2005）、
　　Multiple　regressiom　was　used　to　examine　combinations　of
previous　reprQduction　rat¢s　and、veather　cues　in　relation　to
the　cu工工ent　total　seed　croP．　Predictor　vaエiables　included　the
total　seed　crop　in　the　preceding　year　and　minim皿m　temper－
atures　from　late　April　to　mid－May．　We　chose　the　total　seed
crop　in由e　preceding　year　because　the　oま1ユy　significant　neg－
‘ltiΨe　aut⑪c。ロ・elati。n　was　be亡ween　c。nsecutive　years　in　tliis
study．　We　also　chose　mininlum　temperature　becau9，　e　the　IO－
dmeans of　t 　minimum　daily　temperatureg．　fro【n　Iate　April
May　were　significantly　co正elated　with　total　seed
crop　in　this study．　Although　we　attempted　various　groupings
of　l　O－d　intorval （one，　two，　or　three）　in　a　preli㎡nary　data
analysis fbr　this　study，　the　minimum　daily　temperatUres
from　l te　April　to　mid－May　were　the　most　effective．　We　de－
temmined　the　model　with　the　best　subse［of　predictors　ba＄ed
on　Al｛ai1（e’s【nformation　Criterion（AIC）aエユd　a〔ljusted　R2
value…th｛…model　svi　th　the　best　subset　of　predictors　had　the
smalle t　A工C　and亡he　largest　adjusted∫～2Ψalue　fbr　the　signif－
icanヒmultiple regression．　Before　the　analysis，　all　variabIes
were　1。9（．t＋1）－transfi〕rmed．　C。11inearity　am。ng山e　inde－
pendent　variables　was　assessed　using　tolerance　v旦lues；a
Ψahle　below　O．　l　indicate．s　se！ious　collineariry　problems
（Quinn　and　Keough　2002）．　The肛1ultiple　regression　analyses
were　execut d　fbr　each　site　separate正y　because　both　tor組
se¢d　crop　an 　minimum　temperatures丘om　late　Apri1　to
mid－May　among　sites　w巴re　hl　synchrony．　Tlie　mean　of　all
pa励量se　Pearson’s　correlat量ons　for　the　total　seed　crop　be－
tween　si［es　was O．64　and　that　fbr　minimutn　tempera亡ures
among　si監es　wa＄G．92．
⑪ユ1）05NRC　Cannda
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Fig・3・R・1・・。nships　b・・w・・nし。［al剛。・。P。f・F・g・t・v…’it・ta・and　me・n。f山e　mimim・m・d・il｝’1¢m即［ure・　fr・m　l・te　Ap・il　t。皿id－M・y　in
the　prcceding　ycar　at山e丘ve：Ludy　site：．　The．22－yeaT（L979－2000）means　of［he　minimu旧temperaturcs　fピorn　la【o　April　Lo　mid－May　a［each
s虻e（5．9，7．1，4．3、4．3，and　3．5’℃fbr　Esan，　Kam量nokun正，　Otobe，　Ki【ahiyama，　and　1くuromatunai，　respectively）are　iロdicated　by　the　broken
且inef．Thc　graph　at【ho　lower　right　indicaLe9・由e　i皿tcgrated　trond　fbr【h｛｝fiv｛三tites；no1eし11at廿】〔｝horizontal　axis　represents吐1巴de～・iation　f士o肛1
d1｛｝22－year　Enean．
　　　　　　　　　　　　　　　　　　Otobe　　　　　　　　　　　　　　　　Kil自hiyヨm呂　　　　　　　　　　　　　　Kurom日tunai
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Tab童e　3・Co皿parison　ef　ce皿binatioms　of　two　predicier　va［iables，
由就三s，total s㏄Od　crop　of　Fa8us　crenata　in由εP祀仁¢ding　y¢ar
（TS　C　I）and皿inimu皿【emperatUres丘om　Eate　Apri1　to　mid－May，
based。n　lnu1ゆle二Eegressien・an…tllyt　is。f血e【。tal　s．　eed　crep　（n＝
12）．
ModeE　stru。tUre R2 Adjusted　RユAIC
Results
6
4
2
6 7 8 9 10 11
Mean　annual　temperature（℃｝
　　To監a正seed　croP　（由e　sum　of　seeds　damaged　by｛nsects，
viab正e　seeds，　empry　seeds，　and　imman虻e　seeds）varied　c。n－
Siderabiy　am。ng・yearS・aCr。S丼a賎Sit巳呂，　VIrCying　fr。m　O　t。9〔mS
se巳d…i・　m－’2（CV＝0．84－1．24；Fig．2）．　T｝1e　to惚1　seed　crop　was
re玉atively　low　in玉99至，1996，　and　2001（under　50　seeds・m－2
at　a重亘　si．teg．）．　In1era鼎nual　var三ation忘　in　the　viable　SEed　crOP
were　als。　i即。r剛（CV＝L26－L日3）．　Wlien　all　siles　were
cO臨dered　tegether，　many　v1ab亙e　seeds　were　produced　in
particular’years（藍992，1997，　and　2002）．
　　Autocorrelation　anIilysis　indicated　a　single　significant
fiegative　c。rreia廿on　in　l－y躍　血ne　玉ags　for
log（x÷玉）－transfbrmed　data　al　three　3ires（T曲le　1）．　A［the
Esan
Min．　tenユP．串串串
TSCl＋1nin．　tcmp．￥＊＊
K且nlinok皿㎡
TSC1＋min．監¢mp．＊
Min溜mp．＊
Otobe
TSC正綜＋梱n．［emp、辮
Min．　teinp．＊
Kitahiy呂ma
TSC1継＊＋min．　L。mp．＊＊＊
Min．　temp．＊
Kuromatunai
TSC正a：＊＊＋酊lin． e皿lp、一＊；：‡
Min．　temp・辮
0．709
0．721
O．655
0．492
O．752
0．441
o，797
0．384．
0．862
0．601
O、680
0．659
e578
0．441
O．697
0．386
⑪．752
⑪．323
0，831
0．56正
ζ」亡U40ノ7fS
10．7⑪
13．33
5A9
1323
3．07
14．38
＿e．27
LO．45
　No‘¢含Th｛：smal］es監AIC三md塵urgcst“【旦jUSIecl　R皇Ψ‘～lue：indiCUEe山巳best
sub｝¢t　of　pr¢dic【ors．　Sig【lifiCLMt　pl■edicio1層variabi【：s：：㌔O・Ol≦PくO・〔｝5；＊’t’・
0．OO5≦PくO．0］評軌Pく0．〔｝05．
other　Iwo　si［es，　rhere　w“s　also　a二｝egative　cerrelation　coeffi－
cient　in　the　1－year　tiine　lags（ns，　P＞0・05）・
　　Correlati　ons　of　toral　seed　crop　witli　temperature　variab匠es
showed～imijar　patterns　a監all　sites（Tab】e　2）．　The　total　seed
⑪2｛｝05NRC　Cafincla
｝〈Olr　et　al．
Table　4、　Rogre5glon　ooofflcie】ltg　and　standardized　regre　！　sion　co巴fL
ficients　of　determinat丘on　fro蓋n　a　mul匪pI¢regエeg．　sion　analysis　of　the
こ。〔・1・・e・d…P。f恥襯・脚gai・st・ti・e・1。t・1・・e・d・・。p　i舳・pr。－
ceding　year（TSCi）and　lnlni恐ロm肥mp巳r趾ures　fro1皿la【e　Apri！　to
mid－］May．
site
Predic【or
variable
R自g祀ssiOll　　S［andardiz巳d　regreg．　－
CO巳飯ci¢llし　Sion　coefficient
Esan
KaminokUni
OtGbe
Ktaliiyaina
Kuromatunai
Min．　temp．
TSCl
M量n．temp．
TSα
M㎞．temp、
TSCI
M皇n．　temp．
TSCl
Min．　temp．
TSC1
一13．411
－0．ユ23
－12．636
－0．416
－6．945
－0．576
・－W．123
－o．684
－4．917
－O．553
一〇，777
－o．126
－O．574
－o．423
－o．651
－0．557
－O．704
－0．648
－0．575
－0549
cr叩was　negatively　cerrelated　with由e　m¢an。f　the漉ni一
血um面ly　temperature（here｛nafter　referrecl　t。　as　s血ply
minimum　temperature）in　late　Apエi1（Esan，　r＝－0．62，　P＜
⑪．05；Ku：omatunai，　r＝－0．58，　Pく0．05），　Ininimum　temper－
ature　in　early　May（Esan，　r＝－058，　P〈O．05；Kanti圧｝elcuni，
’＝－0・67，・Pく0・05），an｛圭謡ni肛】unl　telnperature　in　mid－May
（Esan，　r＝e．7LP＜0．01；Ot。be，　r＝－0．66，　PくO．05；Kur－
oma鉦1nai，　r＝－G．69，　Pく0．01）．　Thεcorrelation＄were　not
always　sign｛ficant　for　the　wh。1e　subperi。d丘・m玉ate　April
to　mid－May，　but　the　correlation　coeffTicients　were　relatively
strong　fbr　d＃s　period・Thus，　minimu肛1　temperat肛res　frOln
Iate　A画1　to　mid－May呂eemed　to　be　cIesely　related　to由e
t。ta豆seed　cr。p　in由e　fb11。wing　year．
　　［he　critical　minimu　m　temperature　f士om　late　Ap斑to　mid－
May　fbr　the　to囲seed　crop　at　all　sites　was　about　LO℃
higher　than　the　22－ye肛（1979－200G）meaR　of　the　minimum
te服pera自虹es　fヒom　Iate　Apr玉1　to　mid－May，　above　which　ver｝・
蝕vseeds　were　pr。duced（Fig，3；except　in　199％t　lくamin。－
kuni，　Eitahiyama，　and　Kuroma！ll　nai）．　In　addi［ion，　a　signM－
cant　positive　reIationsh1P　was　ob3erved　between　the　critical
且1正nlmum　te磁Pεrature　and　the　mean　annual　temperature　就
all　sites（Fig．4；r冨0．99，　n＝5，　P＝O．OO1）．　Usiロg　a　22－
ye且r　time　series　of　minirロum　temperatuτes　from　Iate　April
to　mid－May　at　each　mete。r。1。gical　station，　we　estimated
由・probal）ility　that　the　temperatllTcs　weUld　s岬ass由e・cril－
ic註正value　at　Esan，　K舗n。kuni，　Ot。be，　Kit血iya韮na，　and
Kur⑪m且tunai；the　estimated　probabili言ies　were　O．23，　G23，
O．18，023．and　O．23，　respectively．
　　Both　the　tetal　seed　crop　in由e　precedi亘g　year　and　the
田翻nlum　temperatures　were　adopted　into由e　bes重subse重of
pred三ciors　in　a　mulliple　regression　explaining由¢t。tal　seed
crop　at　K証lniRokuni，　Otebe，　Kitahiyama，　and　Kuエoma磁ai
（RZ＝058－0．83；Tab豆e　3）．　At　Esan，出e　model　with　these
two　prediclors　was　not　the　be9・　t　one　but　it　explained　66％of
出et。tal　seed・cr叩．’1　he　standardized　regressi。n。⑪e価cie註t
of　the　tempera亡町e　variable　was王．05－1．36　times　that　of　totaI
se¢d　prodUClion　in　the　prece（難ng　year　at血e　fbur　sites，　indi－
catlng　tl圭齪the　re1註直Ve三mpel血埆ce　of　theSe　facto　rs　WaS　a1－
mos乱由¢same　among　those　siles（Tab三e　4）．
Discussion
　　’Tlle　totai　seed　crop　of　F．‘　renata　wag．　well　explaiiied　by　a
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combinatio肛of　the　total　secd　crop　of［he　preceding　year　and
出e［empera田re噸able（n踊肛｝um［emperatu肥s丘。m　late
April　to　mid－May；TRbles　3　and　4），　This　result　demonsなates
山at　res。皿ce　dynamics　and・・ea血er　cues肛e　pr。x㎞且te
causes　of　Inast　seeding三n∬．ご”enata．　The記匿wo　f白ctors｛1［e
expeαed　to　operate　interactively　to　reduce　seed　F｝redation、
　　R巳productive　effbr［is　I三snitedi　by　reso且rce　avaUab面ty．　In
seveτal　recent　stud三es　with　resource－base｛歪mod¢1s，　it　has
been　propos¢d　that　the　interfy｝ittent　reproduction　of　fbrest
trees　arlses　as　a　c。ns¢quence。f・intemal　res。世ce㊥a【nics
（lsagi　et　aL　1997；Sataka　a日d　Iw且sa　2000）．　Th巳se　models　a＄－
sume且・at　a　pla旦t　gains　energy　inc。me　every　year　fr。m　p11。－
t。synthetic　activlty　and　d。es　n。t・repr。duce・whlle・itS・e且lergy
Ievels蹴bel。w　a　thre曲⑪Edi　for　repr。duction，　Once　the　en－
ergy　Ieve五exceeds　the出エoshold，　the　p正＆nt　can　flower．　De－
vel・ping　seeds　and丘u量tS　subsequently　deplete且1e　energy
Fese・v…職・str・・g・eg・近v・・。rr・璽・ti。・i・綱・・ed・・。P
lll　a　1－year　time　lag　in　1his　s肥dy　may　b巳the　result　of　such
internal　resource　dynamics　of　plants（Table　1）．　We　exam－
ined　only　the　poP皿ation－ievel　tota1言eed　crop　and　not血e　re－
source　statUs　of　ind1vidllals．　Td血賦her　u【iderstand　how
re＄oul℃es　act　as　且　proximate　fact｛｝r　irl　mast　seeding，　we
田ust　examine　individual一互evel　var三a直on　in　the　seed　crop　as
suggested　by　Kelly　and　Sorlc（2002）．
　　The　min圭mu訂l　da且y　temperamres丘om　late　Apr韮to　mid－
Mayまn、the　year　preceding　flowe血1g　were　negatively　corre－
1ated　with　the　total　seed　crop　of　F．　crenata（Fig．3）．　The
critical　nli痴皿mnl　tempera亡ロre　fbr　all　sites～vas　about　1．O　cC
higher　than　the　22－year　mean，　above　which　very　few　seeds
were　produced　（Fi8．3）．　Therefbre，　a　we且t血じr　cue　triggers
the　cessati。n　of　repr。duc廿on　i匝F．　c’・enata．　Sever｛且studies
have　attempted　to　detect　the　ef食｝cts　of　we且吐ler　conditfons
on　mast　seeding　in」F．　crenata（PioΨesan　and　Adams　2001；
Suzuld　et　al．2005），　but　have　failed　to　show　signMcar）t　cor－
rela亘ons　betwee且mast｝’e｛迂s　and　weather　variables　in由e
previous　yeaL　Us血g　a　12－year　seed－production　series　fbr
the　Tohoku　distric亡of　JapaΩ，　Suzuki　et　a1，（2005）reported
that　lower　tempera亡ures　ln　Iate　April　to　late　May　did　not　ex－
plain　the　large　seed　crop　in　the　fbllowing　years，　which
see皿rs　to　contradict　our　results　in　this　study．　However，　theせ
results　wefe　dεrived丘om山e　ana正ys量s　of　we呂山er　conditions
al。ne　befbre　mas［and且onmast　years．　lt　is　nec¢ssary　to　c。n－
Sider　r¢S。UrCe　dyn旺皿庭CS　aS　Weil，　SinCe　reS。UrCeS　are　a1SO
clearly　involved　in　mast＄eediロ9（So］ゴk　et　al．1993；Ko¢nig
and　Kt、叩s　2000；Ma5aka　and　Maguchi　2001；P三〇ve5aa細d
Adams　2001）．
　　The　most　importa凱role　of　the　wea由er　cue　must　be　to
s亡op　seed　pr。d肛cti。n　synchr。nously　at　irre・gul　ar　and　infre－
quent　tinles，　because　且nast　seeding　confers　a　doar　predator－
satia直on　ben已flt　on　F．（：reilata（Yasaka　et　al．2003；Kon　et
aL　2005），　T1廿s　seed　エreduct童on　would　dras丘cally　decrease
popu三ations　of　seed－Pエedat⑪ry　insectS　at＆1arge　spatial　scale．
The　effe．ct　may　b¢evolutionarily　successf　ll　if匙he直「ni轟g　of
cessation　of　reprodi上ction　is　unpredictabie　for　dhe＄eed　pred－
ators．　Indeed，　reproduc看o置l　of’，．　cren‘lta　is　erratic，　bein呂es－
ti玉工｝Ete〔蓋　　　tO　　　OCC1〔匡」r　　　W董th　　　丑　　　pro重）ab産lity　　　of　　O．18－｛）．：≧3；　　dii3
倉equency　is　d¢enled　appropriate　f⑪r　escape症om　seed－P1〔…d－
atory　insects　whese王ife－span　c。vers　l　year．　The　effec・tive一
工肥ss　of　erratic　c巴s＄ation　of　repreductfon　was　confrmed　by
d】巳　occun－ence　of　masl　seeding　圭n　l992，　1ウ97，　and　2002，
hich　was　stt℃ng亙y　Einl（ed　to　wea亡heτcues　between　lale
ゆ20051NIRC　CUfi三｛da
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April　and　mid－－May　in　the　2　p・・c・di・g　ye蝋Fig3・2・nd　3）・
In　resource－based　niodels，　weather　cues　may　also　lead　to　the
ユnagnification　of　tem！〕oral　oscillations　in　total　seed　crop
亡hrough　tユコe　use　of　resource　reserves　iri　no且一reproductivc
years．　C。ns¢q・・ntly，　high祀p・。ductive　succe・s　c・n　be
acllieved　in由e　fbllowing　yeaLr，　Thus，山e　weather　cues　lead－
ing　to　d巳layed　reproduction　may　select　for　inoreased　seed
　　　　　　　　　　　　　　　　　＋pr。ductlon　in　mast　years・
　　The　results　of　other　recent　studies　show　that　both　resour－
ces　and　weather　arLs　clearly　involvcd　in　mast　seeding　（see
the　review　by　Kelly　and　Sork　2002）・R巳es　et　aL（2002）
found　that　a　res。urce・based　m。del　ln　c。mbinati。ロwith
weather　cues　p］K）vided　the　best　fit　to　a　12－year　data　set　on
mast　seeding　by　Ch’onochloa　patlens　in　New　Zea1and．
They　als。　suggested山at　such　cues　have　ev。1Ψed　tU。ugh
predator－satiation　econo皿ies　of　scale．　More　de副cd　studies
oロresource－based　models（Satalce　and　Iwasa　2002わ；Iwasa
and　S　atalce　2004；Sa匡ake　2004）have　shown　that　both　po1len
coupling　and　coll）1110n　environITIental　fluct［la直ons（resource－
matching　or　cueing）　are　needed　fbr　synchronized　reproduc－
tion　with　intervals　longer血an　2　yeaエs．　Thus，　plant　physio－
logical　processes　such　as　response　to　weatherΨaエiables　a【1d
t。h、ternal　res・urce　levels　may　ev・1ve　t。　facilitate　repr。duc－
tive　success，　To　fUrther　understand　mast　seeding，　we　must
exa曲e　bo由evelution証ry　and　mechanistic　causes・
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　サ　　　　■Aユt］ユou9コユ ol皿：result呂 denユonstrate　廿lat　】口㎜1rnum　tempe工a■
　tures　govern　fiowe血g　in．　F．　c’・erlata，　the皿1echanism　is　still
unc1ear．　Since　temperatUi’es　within　a　sp巳面c　time　pe且・d　act
　　　　　　　　　　to　synchrenize　血dividuals，山e　recep　tive　periodas　signa1S
　fbr　flower　induction　must　be　concordant　a皿long　individuals・
Pelhaps　photoperiod　is　a　common　factor　aft’ecting　temper－
ate－zone　trees（Owens　1995）．恥addition，　the　cuo　might　be
deviationL　from　the　local　expected　temperature，　not　theゴbso－
　1ute　temper且ture（Scl）　auber　et　al．2002）．　FoτF．　cren　ata　dis－
　tfibuted　tlr［oughout廿le　coo1－temperate　zone・the　tempera虹tte
changes　greatiy　wi由altitude　and　latitude．　ff且ower　induc－
　tion　responds　to　an　absolute　temperature，　the　synchrony　that
　occufs　at　different　al廿tudes　a皿d　latitudes、　suggested　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　by
　many　studies（e．g．，　Yasaka　et　aL　2003；Suzuld　et証L　2005），
　shou置d　not　occur．　To　adapt　to　the　large　env甘onmental　cline
　within　a　di嘘Udbution　and　to　synchronize　individuals，並would
b・n・cessary　t・shi舳・血・・h。ld　t・mp…㍑i…ch　h・bi－
　tat．　In　this　s亡udy，　there　was　a　signifTicant　positiveエelationship
　b〔ltween血reshold　tempeluturcs　and　mean　annual　tempera－
　tures　（Fig．4），　sugges直ng　a　shi丘in曲e　threshold　tempera－
　　ture．
　　　　Wea由er　cues　have　strong　implications　for　global　warm－
i・g．F。・脚…di・9・by　C．　patlens・MgK。neρt・1・（1998）
　　and　Rees　e亡a1．（2002）postulated　tlatエncreaslng　tempefa－
　　tures　would　greatly　decrease　tlle　interannual　variation　in
　　flowerin9，　and　predator　satiation　wuu1d　becolne　much　less
　　effective，　altering血e　mast・seeding　Pattem・In　F・cren　ata・if
　　temperatures　increase　by　1－3℃，　as　predicted　by　ma込y
　　models　of　global　warming（lntergovernmental　Panel　on　Cl1－
m・t・Chang・1996，2001），　cessad。・。f・ep・⑪ducti。n　w。uld
i…eas・i・fr・quency（Fig、4），・・d・the・mast－s・・ding　i・t・・v・l
　　could　become　short．　However，　since　interannual　variation　in
fl。w曲g　may　be　s呵ect　t。　selecti。n・f・r叩timum　seed　pr。’
ducti。・（K。・・t・L　2005），　if　gl。b・1　warming　i・…as・・th・
f・eq・・ncy。f・・ssati。・。f・ep・・d・・ti。n・　the　fitn・ss。f山i・
pl・・t・might　b・reCluced．　T。・1arify　the　i・n…c・。f・gl。b・1
wamlin呂oll　mast　seedlng，　lon9－term　observations　are　re－
quired．
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Summary
1Tvvo　nen－mutually　exclusive　hypotheses　have　been　proposed　to　explain　the　evolutionaエy
adva∫1tages　of揃ast　seeding（t｝肥intermittent　production　of　large　crops　of　flowers　or
seeds　by　a　population　of　perennial　plants）．　Mast　seeding　could　have　evolved　as　a　result
of　increased　pomnation　e岱ciency　in　mast－flowering　years　and／or　as　aii　anti－predator
adaptation　that　increases　the　survival　of　seeds　by　alternately　starving　seed　predators　in
non－mast　years　and　satiating　them　in　m　ast　years．
2We　investigated　annual　seed　crops　to　test　the　relative　contribut丘ons　of　pollination
ef翁cien〔；y　and　pre－d蛤persal　predator　satiation　to　mast　seeding　in　Fagus　cren∂t‘ヨ，　a　taH
廿ee　species　dominating　cool－temperate　fbrests　in　Japan．　Thirteenッear（1990－2002）
tiMe　series　data　were　collected　for　five　beech　fc）rεsts　in　south－wes　tern　H　okkaido．
3The　negative　relationship　observed　betWeen　the　po工1ination　failure　rate　and　the　total
seed　crop　in　the　current　year　slipportS　the　pollination　er丑ciency　hypothesis，　The　predator
satiation　hypotihesis　was　also　supported」by　the　fact　th　at　the　predation　rate　showed　a　good
fit　to　the　Tatio　of　success　ive　total　seed　crops，　suggesting　that　a　numerical　resp　onse（starv童n9
廿1e　predator　in　low　seedyears｝operated　in　E　cren召ta・
4　Key－fセ｝ctor　an町sis　revealed　that　pre－d捻per呂al　seed　predation　had　a　！arger　effect　on
seed　production　per　f玉ow已r　than　di｛圭poll主nat重on　e餓ciεncy
5We　use　Ct　a　simulatien　model　to　exa皿ine　how　the　magnitude　of　fluctuation　in　tぬe　total
seed　crop　would　infiuence　the　poliination　failure　rate，　the　predation　rate　and　the　viable
se已d　rate．　The　mean　levels　of　fii」ctuation　of　total　seed　crops　of、1；：crenata　were　j　ust　large
enough　to　provide　maximum　benefitS　from　predator　satiation　at　sorne　sites・
6Mast　see　ding　in　E　crenata　thus　appears　to　be　determined　by　sele　ctive　pressures　frorn
its　seed　predators・
鞭γ一卯oπなannua1　reproductive　fiuctuation，　Fagus　cren∂‘a，　fbrest　trees・mast　seeding・
masting，　po且ination　eMciency，　predator　satiation，　repro　duc桂ve　strategy，　seed　production．
ultimate　f註ctor
Journa／of　Ecolbgy（2005｝93，1148－1155
doi：10．11王1／j．1365－2745．2005．OIO40．x
＠2eo5　BIfitish
Ecological　Society
㎞trod山ctio臓
Mast　seeding（ia　when…seed　productlon　wi由in　a　popu－
1ation　is　Synchronous，　but　varies　considerably　between
years，　Kelly　1994）is・mos亡c。㎜。n加bng－liveCi，　pererlnjaI
plants　that　are　relatively　unaffected　by耐ssed　repreduc－
tive　oPPortunities（Wa　ller　I979〕．Populations　of　birds
（Skeate　1987：　Noma＆，　Yurnoto　1997）and　mammals
（Woiff　1996；Noyce＆Garshelis　1997；McShea　2000）　that
Corr巴pondence：Hin〕kazu　Kon〔tel，＋81126634164；〔｝mai腫
kon＠hfri．bibaしhokkaido．jp）．
rely　onseeds　as　amajor　dietary　resourc巳are　aflrected　by
the　mast　seedin呂of　their　f｛〕od　p】anls
　Mastseeding　has　long　been　the　subject　of　much　discus－
sion｛（Silvertevvnユ980；Norton＆Ke聾y　I　gB8）and〔esource－
based　models　have　recently　been　proposed　to　explai　n　i　ts
proximate causes（Satake＆Iwasa200012002a，b）．Con－
sideratien　of　th｛∋ ynam五cs　of　indivjd1」a］energy肥s已rves
genefated　rnodels　suggesting　in亡ermittent祀production
by　each　pla且t（lsagi　et　al．　1997：Satake＆Iwasa　2000）and
inclusionofヒwo　synchronizing　factors（outcross　poIlen
limi亡ation　and　comrnon　environmenta］　fluctuations）
all。ws　r叩resen亡i。n。f・synchp。ny・v・r　the　wh。le　fo　rest
with・inter・a［ls・1・ng・r　than　2　years（S・tal〈e＆lwasa　2⑪02b）・
玉149
Eyo／u施刀∂｛ア
aゴ㎜靱ε∫o伽ヨ∫‘
seeding　in　FagUS
Crenata
＠2005British
Ecological　Society，
JOUina／Of　Ecelogy
93，Il48－1155
Although　stteh　models　are　now　re亡ognized　as　useful
ecophysiolo呂ical　models，　and　have】ed　to　increased
understanding　of由e　mechanisms　of　mast　seeding
（Rees　et　al．　2002），the　evo】utienary　advantages　of　mast
seed三ng　are　not　well　unClerstoed，Evolut三〇nal　y　forces　are
thought　to　have　driven　the　mechanistic　systems，　such
as　resource　dynamics　and　enVironm帥tal　cues（e，9，亡he
threshold　temp　erature　for　flovverin呂）arld，to　u　nderstand
mast　seeding，　it　is　therefore　necessary　to　examine　th已
selective　fbrces　that　favour　it．
　　Recently，　Kelly＆Sork（2002）summ　ar　ized　the
evidence　for　the　various　hypotheses　proposed，ofwhich
亡wo　tha亡are　not　mutu　ai　ly　exclusive　have　received　strong
supPort．　Frem　an　evolutionary　standpoi　nt，　an　economy
of　scale　earger　reproductive　efforts　are　more　e飯cient，
fEmtOUring　OeCaSiOnal　large　effOrtS　Over　regUlar　Smaller
ones）iS　：equired　for　mas亡seeding，
　　Th｛…pollinatヨon　eMcien（乎by；｝othesis　sugges　ts　tzha［rnast
seeding　is　bene丘cial　owing　to重ncreased　pollination
success　i皿high　flowering　years（Nilsson＆WdStlj　ung
1987；Smith　e亡証1990；Kel】y　et　a1．　2001）．Wind　pollina－
t1on　can．　off已r　theoretical　advanta呂es［o　rnas［seeding
and　some　supportive　data　have　been　reported｛brwind－
po11inat直d　spedes（Norton＆Kelly　1988；Webb＆KeHy
1993；Shibata　et　al．1998）．　Recently，　Kelly　etal．｛2001）
pointed　out　that　the　pollination　er費ci∈…nCy　di」rjng　mean
fiowering　ef壬brts，　relative　to　the　ma⊃dmum　achievable
eMcienCy　during　high　flowering　efforts，　should　be［he
primary　criterion　that　determines　whe廿ler　economies
of　scale　in　wind　pollination　con　fera　selective　advantage
on　mast　seeding．
　　The　predator　satiation　1typothesis　proposes　that　seed
predators　starve　in　non－mast　years，　causing　a　decline　in
predatorpopula廿ons，　so　tbat，　in　mast　years，　the　dimin一
蛤h甜popuユation　of　s已已d　pradators　iS　satiated　and，　a　g【reater
preportion　of　seeds　surviΨeσanzen　1971；Silvertown
1980；Ims　1990），Silvertown（1980）proposed　that　mast
seedi皿g　shouユd　b已most　high】y　d已vdoped　in　plant　popu－
lations　that　experience　high　levels　of　predationpressure
Individuals由at　crop　asynchro　nously　in　a　mn－mastyear
woUld　receive　the　exclusiΨe　attention　of　seed　predators
andwould　exper把nce〔lisproport量onately　high　pre・and
post－〔！ispersa1　seecl　morta］ity，　1eading　te　a　gradu…al　increase
in　the　proportion　of　individua工s　tha亡are　synchronizEd
（Silvertown　1980；Fennerユ991）．Numerous　stu〔lies　h…we
provided　goodsupPort丘〕r　this畑Pothesis｛le．9．　Cravvley
＆Lon呂ユ995；Kelly＆Sullivan　1997；Vander　Wal1　2001），
although　sorne　studies　have　failed　to　find　supPort
（e，g．　Herrera　et　al．1994；Hoshizaki＆Hulme　2002）．
Hewever，　the　effects　of　predator　satiation　Wi11　depend
on　a　variety　ef　facto　rs，　includ血9亡hesiZq　mobMty，　abund－
ance，　lifesl〕an　and　degree　of　specialization　of亡he
predators（Koenig　et　aL　2003）．
　　Al　tinough　it　is　genera】ly　di　fficult　to　dis　ti　nguis　h　be　tw　een
山｛epn…Ciatorsatiation　and　the　pollination　eMciency　tl｝「po－
theses，　because　they　mal〈e　sirnilar　predictions　about　rnast
seeding，山e　r∈lative　importance　of　the　tvvo　mechanisms
has　been　deterrnined　fbr　severai　mast　seeding　species
（Nilsson邑W出宙ung　1987；Kelly＆Sullivan　1997：Kelly
et　al・2001）・We　examined　thc…evolutionary　advantages
of　mastseeding　iれ飴8〃∫㎝ηafヨBlume，　based　on　bme・
巳r三es　data　coll已cted　over　13　years，　using　key－factor
an 】ys　i （Varley＆Gradwe　11　1960；Morris　1963｝to　assess
he　relative　in且1」enc已of　P⑪11ination　ef§ciency　and
preda［or　sa睡ation　on　annua正fiuctuations　in　reproduc－
tive　success．　Additionally，　we　used　a　simulation　model
deve互oped　by　Ke1】y＆SuUivan（1997）to　examine　how
the magnitude　of　fluctuation　in　reproduction　could
infiuence　pollinatieneMCiency」seed　p肥datゴon　and　repro・
ducti鴨success．　This　method　allowed　us　to已valuat已
the importance　of　predator　satiatioロand　pollination
efliciency　at　d　iiiferent　leve　IS　of　vari　ab　ili　ty　in　reproduction
relativc…to　co　nstant　reproducUon．
Methods
1rAGUS　Ci～EAtA　TA　AND　SEED　PREDATOR
正NSEC’1’S
Fiヨ8us crenata　is　a　dominant　tree　species　throughout
cool－temperat 　mesic　forestS量n　Japan．　The　plants　are
long－hved（ユ50－250　years）and　become　sexually　mature
when　they肥ach　40－50　years　of　age（Hashizume　1987）．
Both　m e　and　fernale　floΨers　are　produced　on　the
same　individua1，　and　wind　pollination　occurs丘om
mid　Apri1　to　mid　May．　ThiS　species　is　self・incompatible
Crerazawa　1997）．PIants　produce　two　nuts已ndosed
三n a　cupule．　Cttpules　and　nuts　grow　rapidly　in　M…Ψ
nd　reach　m xSmum　size　in　early　June　regardl巳ss　of
po11ination　success（｝｛ashizum巳＆Fukutomi　1978）．
The　differentiation　of　embryos　occurs　in　late　Jllne
（H…mshiZume＆Fukutomi　1978）．　Nut5　mature　during
th 　surnm r　and　are　shed　fr。m　late　September　t。的
November．
　　One　dipteran　and　261epidopteran　species　have　been
rep　or亡ed　to　bepre－d五 persa1　seed　predato　rs　of　F・｛コrenatヨ
agarashi＆Kama亡a　I　997）．Three　lepidopterans　and
the　dipteran　attack　only　seEds，　whereas　the　other
ep三Clop　terans　are　primarily　folivo　ro　us，　bu　t　o　ccasiona11y
i fest　cupules　and　seeds（lgarashi＆Kamata　1997）．
The　most　important　seed－predato　ry三nsects　are　three
m。ths，　a　ge e alist｛Venusiaphasma）　and　two　specialists
〔〆レ騨血asp．　and．Pseudopav刀mene／hgi；，vra）（Kamata
1996；Igarashi＆Karnata　1997）．Predatゴon　by　Il，I　ph且sm且
is　restricte l　te　the　early　season　after　f】ower血コg，　possibly
b cause　of　th｛…tough　cupules，　and　seeds　then　become
an　inadequate　f｛〕od　source　fbr　this　generalis仁（lgarashi
＆　Karn　ata　1997〕工肛vae　ofA騨血asp，　and　P勿ゴ1era
feed　on　cupules　and　seeCls　from　mid　May　to　early　June
and丘。m　ear廿June　t。ユa亡e　Ju　ly，　resp已ctively（lgarashi
＆　Karn a　1997）．Most　cupu1巳s　and　seeds　damaged　by
亡he　three　species　haΨe　faHen　by　early　August（lgarashi
＆　Kamata 1997；Terazawa　1997）．　As　fertilized　nuts　do
n t mature　rapid　］y　un　til　mid　August　and　late　Septemb巳r
（Hashizume＆Fukutomi　1978），predation　by　the　three
sp cies　wou］d　occur　regardless　of　pollination　success．
Predatlon　by　the　thr e　species　can　lead　to　abortion〔〕f
more　than　90％ofseeds，　and　seed　mertali　ty　attributable
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to　P．1…7giIfC）．ra　a．垂one　accour｝ts　for　50－80％of　the　to宅al
predat沁n（工garashi＆Kamata　1997｝，
呂AMPLING　METHODS
Th重s　stuCly　began　in　1990，　and　the　first　l　l　years　of　the
data　were　anaユysεd　in　our　previous　paper（Yasaka　et　aL
2003），where　details　of亡he　methods　and　the　study　site
are・descrヨbed」n　brief，　we　placed　6－10seed　traps（l　mz
surface　area）in已ach　of　five　beech　fbrests〔Esa∫1：41°47’N，
141°01’E，230mas．L；Kaminokuni：　41°43’］N，140°ユαE，
320m乱sユ．；Otobe：42°Or　N，ユ40°13’E230　m　a．s」．；
Kitahiya．rna：　42°31’N，　139°58’E，400　m　a＆L；Kur。ma－
ttmai：42°42’］N，140°23’E，230　m　a．s』）in　sottth－western
Hokkaido，　Japan．　S已eds　were　collected　frem　ea・ch　trap
at　1・Io　2－mon　th三ntervals　betweenMay　a皿d　Novemb已r．
Fallen　seeds　were　eategorized三nto　fbur　groups：①damaged
by　insects，㈹viahle，（五i）empty　or（iv）irnmature，　and
total　seed　cK）p　estimated　as　thesum　of　all　lbuL　The　main
pre．d三spers　al　predato　rs　were　identified　as　R　fagiyotヨand
Iイphasma　based　on　their　predation　patt｛lrns（photographs
available　at　http：〃kamata．s．kanazavva一ロ．acjp／researchl
researchO2’^guideD，1mmature　seeds¢已those　that　fell
priorヒo　developing〕were　assumed　not　to　have　been
pollSnated　and　the　pollination　fai］ure　rate　was　therefbre
defined　as　the　ratio　of　the　sLIM　of　empty　seeds　and
immature　seeds　to　the　sum　of　Vi　able　s鵠ds，　empty　3eeds
and　immature　seecls．　The　predat三〇n　rate　is　the　ratio　of
seeds　damaged　by　insects　to　the　total　seed　croP・
DATA　ANALYSIS
T｝ie　pollination　e正ficienCy｝hypothesis　was　evaluated　by
testing　the　correlation　betvveen　the　POIIinatiOn　failure
rate　and　th色total　seed　crop　in　a　giΨen　year　and亡he
pr已da［or　satiation　bypothesis　by　correlation　between
the　predation　rate　and　either　the　total　seed　croP三n　that
year　orthe　ratio　ofsucc色ssiv巳亡otaユseed　crops（亡ot且1　seed
crop　in［he　currentyear　divided　by亡he　to　ta工seed　croP童n
the　previeus　year）．Clear・relati。nshiPS　have　been。bserved
bo亡h　between　the　po且ination　fail　ure　rate　and　the　to　tal　seed
crop，　and　between　the　predation　rate　asid　the　ratio　ef　suc－
cessive　tetal　seeCi　cro　ps　fo　r　ChtbnDchloa」oailens（Ke1ユy
＆Sullivan　1997）．Thus，　to　predict　the　pollination　failure
rate　and　p　tedation　raヒe，　we　used　the量｝llowing　equations：
P∬・＝ノb（mxs’）＋刀
R∬＝ce｛pxs’xSrl｝＋q
eqn　1
eqn　2
where　P，is　the　pollination　f嵐luτe　rate　inyear　4　S，ls亡he
tota互se∈d　crop　in　year　i，　R∫is［he　predation　rate　in　year
iand　L　m，　n，　o，　p　anCl　q　are　c。nstants．　Equations　1　and
2　have　biologically　plausible　P　roperties　and　can　explain
the　observed　phenornena　well（Kelly＆Sωlivan　1997）．
These　an副y3es　were　perlbrmed　on　all　data　sets　taken
from　the且ve　beech　fbrests．　To　ca】culate　the　ratio　of
sticcessive　total　seed　crops，　weロsed　a　total　seed　crop　cf
O．001instead　of　the　zero　aetllally　observed　in　2001・
　1〈〔ツー£ac ranalysis｛Varley＆Gradwe当1196⑪；Merris
1963）was　used　to　assess　the　re｝ative　connibutions　of
pollination　failure　a且［正seed　predat三〇n　to　annLla玉nuctu－
a亡ions　in　seed　production　per　f重ower，1凱he　analysi＄、　the
total　rnortality　of　seeds　p巳tflower（K）　can　be　exptessed
as th已sum of　the　mortahty　from　po1星ination　failure
（ノのand　the　morta」ity　caused　by　predatiofi｛・亀）ir｝year
i．The　relative　contribution　of　eadl　tYPe　of　fnortal虻y
（k，and・磁）to　the且Llctua抵on　in　total　mortaliliy（Ki）can
then　beevaluated　by　comparing　th∈…regression　coeMcient
fro　m　Kt⑪　eaeh　k（Pod！er＆」Rogers　1975）」k且，and　k2　can
b巳expressed　l〕y
ノヒ1，＝－109（Np／Nt）
ノヒ註∫＝－10g（N／Npj）
eqn　3
eqn　4
where］N，，　Np∫　and　N．　represent由e　number　of　fem謎e
lowers｛total　seed　croP），the　number　of　fIowers　pollinated
an the　number　of　viab亙e　seeds　in　year　i，　re昼pect1vely，
Equatio 　3　and　4　 re　based　on　the　fact　that　seed　preda－
tion　oc urs　regard］〔Es　of　poUina疽on　su㏄ess，　butpreda亡ion
of　unpollinated　seeds　has／no　effect　on　repro　clttctゴve　su㏄es＆
The　number　of pollinated　seedS　ceuldno亡，　however，　be
es　timated　i㎞　yea s　w董th　a　high　rate　of　pred……止ionand　the
k且y－factor　analysis　ef　the　data　from　the丘ve　sites　excluded
data　s tS　with　zero　data　or　deficit　v｛alue＆
　　A 面ulatio且m del　developed　by　Kelly＆Sull1van
（玉997）was　used　to　examine　hew　pollnation　efficiency，
s已ed　predaUon　and　reproductive　succe5＄were　a任ected
by　the　rnagnitude　of　fiuctuation　in　the　total　seed　crop，
which　was　quantified　based。n山ec。efficient。f輔雄。n
（CV）of　the　l〕opulatjonseed飴i1（Kellyユ994）・　To　exarrtine
the　ef正’ec亡s　of　CVs　that　d三ffered　frorn　those　observed
n　the　field，　we　constructed　hypethetヨcal　data　sets　using
由ef｛〕11。w ng formUla：
Yl＝μ＋orpXI eqn　5
wher已Y，　is出 　hypothetic…d　total　seed　crop　in　year　i，　p　is
th已mean　vaユu｛i of　theactua1　teta工seed　croP、αd｛…termirles
the　amplitude｛CV）of　the註nnual且uctuat玉on　in　the
hyp。thetical・seed・cr。P＄and　X，　is　the　standardized（t。
mean旨Oandst ndard　dev童ation＝1）actual　to　tal　seed
cropinyear　i．　Whenabypotheti⊂a］CV　was　increased　al）　ove
the肥al　CV　of　a　plant，　the　model　predicted　negative
total　numbers　of　seeds　in　sorne　low　years：these　were
re－set　to　nearly　zero｛0．OOls已ed自m－『）so　that　the　ratios
would　still　b巳caユculable，　and　all　other　val　ues　were　redu亡ed
by　a　constant　such　that　the　overal1　r皿ean　seecl　productゴon
remained unchanged・
　　Seed　predation　strorlgly　depends　on　the　ratio　of
successiΨe total　seed　cmps（Yasal〈aθ’嵐2003）．　Thus，
in　order　to　make　predictions　about　predation　rates　in
h potht…ti（：al　dataset5，　there】ative　sequence　ofhighand
ow　se已ding　years　must　be　speci｛ied　in　som巳detailjn
addition to　the　overaH　mean　and　CV、　The　real　data
varied㎞my ar　t。　year　in　a　way　that　was　pr巳surnably
Cl termined　by　Ihe　response　of　the　plants亡o　various
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1而g．1Factors　affecting　predator　satiation　and　pol！ination　eMcienqゾin　1壱gus　crenat，ヨin　south－western　Hokkaido．〔a）
UnpoUinated　seedSΨ5．　annua工total　se已d　cnコp；ア呂〔59．27e“　mo日A）＋4Ll，岸＝O、56、刀＝49，　Pく0．DOO】．　Mean　to囲se巳d
production（398　seeds　rn－2）is　marked　with　a　dashed　1童ne．（b〕Predationv5．　ratio　ofsuccessive　total　s巳ed　crops；y＝（62．42
e4’t「s］a・1j＋29．4，」［芒＝0．71，月＝57，　Pく0．0001．　Data丘om且ve　fo　res　tS　and　from　1990　to　2002　were　poo1已d．〔■）E盟n，〔●）
Kaminokuni，｛O）　Otobe，（口）Kitahiyarna，（▲）Kuromatunai、
Tab1已1A（血tal　data　oftheanual　totalse已d　c　op　in」Fagusctenata
at　Kuromat1ユna互，　J自pan，　and　hypothetical　rearrangements　of
standa皿iized　tota1記ed　crop　to　yield　high巳r　and正ower　CV5
b已亡ween　years
Year
Actual　total
seed　crop
Standardized
total　seed〔rop
compared　the　predatjon　of　po11血ated　seeds　to　pollina－
tion　failure　The　advantage　of　various　CVs　from　predator
satiation　er　pollination　ernciency　was　calcula亡ed　as　the
difference　b　etween　the　weighted　rnean　loss　at　each　CV
compared　with　the　wεightεd　mean　fbr　CV＝0〔when
every　year　had　the　rnean　seed　crop）。
1990
1991
1992
1993
1994
1995
1996
1997
1998
1999
2000
2001
2002
Mean
CV
698
16
792
28
392
735
　4
906
　9
124
637
　4
844
399
　0．94
O．796
－Lo20
　1．046
－0．988
－0．019
0．894
－LO53
　1．349
－LO38
－0，733
　0．634
－1．052
　1」84
　0
　1
enVirenmenta　l　factors　and　we［here正bre　decided　to　us已
this　datase肚o　guide　the　pattern　of　high　and　low　seeding
years　while　the　CV　was　modi最ed．　We　used　the陀al
tlmE－series・dataset・fer。ne　s虻e（Kummatunai）t。　give　a
range　of　CVsぐral〕1e　1），because　the　five　sites　had　sirnilar
annual　fiuctuations　in　to亡al　seed　croP3．　The　mean　of　a皿
pairwlse　Pearson〔orrelations　between　s虻es　wa＄0，64・
　　Tb　exami肥the色ffc…ct　of　the　magnitud已of　fluctuation
in　the　total　seed　croponpolllnation　eMciency　and　seed
predation，　the　hypothetic国data　sets　were　coupl已d
with　the　equations　fbr　pollination　and　predation　based
on　the（：ombined　data　sets　across　aU　five　sites（from
Fj9．1）．Tb　determine亡he　relative　advantages　deriving
丘om　pollination　eMciency　and　predator　satia匪on，　we
Results
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Figure　l　represents由e　rel　ationship　between由e　pol1血a－
tion　failure　rate　and　the　data　fbr　the　total　seed　crop　in
the　field，　as　we】1　as　the　relationship　between　the　preda一
雌on　rate　and　the　ratio　of　successive　total　seed　croP＆
The　tota1　seed　crop　varied　consideral〕ly　be亡ween　years
acmssall　sit已s，廿omO亡o　906　seedS　m－2（CV＝0．84－1．24；
TE由le　2）．The　pollination　f窃1ure　rate　showed　a　go　od　fit
to　the　tota1　seed　ctop（Fig．1a）．　When　a　given　to　ta1　seed
crop　was　less　than　the　mean　of　total　seed　crop＄（398
se巳ds　m－2；mean　of　five　si亡es），　pollination　faiユure　was
observed　i㎞　about　75％of　unpredated　s已eds，　but　when
th tota1　seed crop　exceeded　the　mean，　the　pollina廿on
failure　ra亡已fell　to　a　mean　of　43％．　This　result　supports
th pollination　er瞼ciency　ltypethesis．　Th已predation
rate　showed　a　b已tter　fit亡o　the　ratio　of　succεssive　total
s巳ed　crops（Fig．1b）than　to　the　to囲s㏄d　croP（・R臼＝0・29，
刀＝62，P＜O．0001）．When　the　total　seed　cr⑪p　was　between
O．001　and　20　tirnes　that　of　the　previous　yeat，　about　87％
of　seeds　were　predatεd．　Howεv已r，　when　the　total　seed
crop　exceeded　20　times　tha亡of　the　previous　ye且r・　P　red　a－
tion fel］to　a　mean　of　30％．　This　result　shows由at出e
numerical　response〔reduced　predat。rdensities・foE1。wing
low　s ed　y ars），　as　we皿as　the　functional　respons已
〔changes　in　th巳numl〕er　of　seeds　eaten　per　preClat⑪r），　is
ope ating（s巳e　Kelly＆Sork　2002）。
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Tabl巳2　Mean　numb臼rofseeds（m一り　produc直d　by　Fagus　cn…nata　from　200　1　to　2002　in　five　be已ch　fb　rests　in　south・w｛rstern　Hokkaido，
Japan．　Data　for　1990－2000　were　listed　in　Yasakaθ‘θ1，〔2003），fbr　which　th巳sites，　methods　and　unit3　were　the　same　as　here
Site Year Viable　｛％） Predated（％）
Empty＋
immature（％）
Total
s巳eds
Esan
Kaminokuni
Otobe
Kitahiyarna
Kummatunai
nUハ∪
－」2nUOnU凸Uワ』2
OOOhU22
1り60nUOnU22
－り昌OnUOハU22
06　9
凸U7　5　2
nUΩU　2　2
nUOJ　3
∩U？楡　2　3
（一〕
（39｝
⑨
｛50）
（一）
（49）
（→
（4呂）
（0）
（38）
07・　9
－」9　2　1
04　0　1
nU8　7　1
471　6　3
→㎝ワ（臼
（IOO）
〔25）
　（一）
｛23）
　（一）
｛27）
（100）
｛44〕
∩U2　5
OO　3　1
08　2　1
06　6　1
05　5　1
一玉
〔o）
（25）
（→
（29）
（→
（25〕
（Ol
（18）
凸U5　4　2
1ー二J　i　5
O】　6　4
nUつ」　6　6
4・4．　4　8
Ku「0「τ1己重un自i
3
2
1
o
ge　　92　　94　　96　　98　　00　　02
3
2
1
o
9 　　92　　94　　96　　98　　00　　02
3
2
1
o
90　　92　　94　　96　　9巳　　00　　02
臼
2
90　　92　　94　　9日　　98　　00　　02
3
2
90　　92　　94　　96　　ga　　oO　　O2
fig．2Relationship　betWeen　total　mortality　and　mortality　du巳to　pollinat且on制ur巳（O）or　caused　by　pr已datbn（●）in記ed
prodi」ction　per　flower　in丘ve　beech　fOrmsts．　Key－factor　analysis　was　per正brmed　excluding　data　sets　with　zero　data　or　deficitva！ues
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KEY・－FACTOR　ANALYSIS
Figure　23hows　l士le　con亡ribution　of　each　of　the　two　rnor－
tality　componentS　at　the　five　si　tes．　Overall，　the　me　rtali　ty
ffom　pr已da巳o　n，、k2，　was　higher　than　the　rnortali　ty　from
pollination　fai】u爬，　k，．In　three　sites（O　tobe，　Kitahiyarna
and　Kuromatunai），the　coef且cient㈲加th已regression
of　preda廿on　was　more　than　O．69，and、kz　had　an重rnpact
onvariations　ofκ（］rable　3）．In　the　oth｛…r　two　sites，　th已
regr已ssion　coef臼cient　fbrpredationwas　1已ss　thart　O・62，
and、kz　was　not　a　k已y　factor，　althoLlgh　it　remained
above亡he　co已fficient　fbr　poIIina面on　f≧rilure　in　all　sites，
in｛licating　that　predation　was亡he　more㎞portant飴ctor
in　seed　preduction　per　flowet
SIMULATION　MODEL
ln　the　sirnulati　on　model，as　the亡otal　seed　crop　CV　of　the
tiata　set　was　altered，　the　weigh　ted　means　fo　r　pollination
failure，　pr｛∋dation　of　pollinated　seeds　and　reprodL［ctive
suceess組so　changed（Fig，3）．Th柱pollination　fajiure
rate　d已creas｛…d　only　sligh口y　f亡om　45．8％of　all　seeds　at
CV＝Gto　42．4％at　CV盟：1、0．Incontrast，　the　pollinated
seed－pr dation　ra e　was　48．3％of　all　seeds　at　CV＝｛｝，
but　showed　a rapid　decline　to　16．9％at　CV＝1、O．　How－
ever，　at　CV＞1，0，　the　poUinated　seed－predatien　rate
remained　constant．　In　contra＄亡，　the両ableseed　rate　was
5．8％ t CV＝0，　bu 3howed　a　rap三d　increase　to　40，7％
a 　CV冨1．O．　These　results　were　thus　at亡ributable　to　the
innuence　of　predator　satiation・
1）iscussion
POLLINATION　EFFICIENCY
We　observed　a　negatw巳relationship　betweenthe　pollina－
1ゴon　fail　ure　rate　and　th已total　seed　crop　ir1・Fごrenara
（Fig．1a）．The　decrease　in　pollination　failure　rate　when
the　totaユseed　crep　exceeded　the　mean　is　cons　is　teRt　with
thep・11ina亡i・n　efficiency　1ryp。thesis。fmastseeding・as
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Table　3　Val　il　es　｛〕f　th巳　regression　coef猛cient　｛b｝　and　th巳
coe閉cie轟t　of　determination〔・岸）jn由e　relationship　betveen
total　mortality〔K），　mortality　ovving　te　pollination　fai置ure〔kl｝，
and　morta趾y　owin呂to　predation｛kz）、　The　data　points
excludi已d　ft6m　the　ana且ysis　are　I　991，1996，］999　and　2001　at
E5a皿；1991，］996　and　2001　at　Kaminokロni；1990，1991，1995、
1996，1997and　2001　at　Olobe；1990，1991，1993，1995，1996，
1998and　2001　at　Kitahiyama；1991，1993、互998　and　200ユat
Kuromatun訓、　Ail　individual　5董t已da［a　w巳re　used　in　the
analys韮s。f・all・sites〔n＝41）
Site Relation b R2
All
Esan
Kaminokuni
Otobe
Kitahiyama
Kuromatunai
κκ
一　一
典塩
κκ
一　一
角尾
κκ
「　帽
瓦角
κκ
一　層
角塩
Kκ一　一為角
κκ
｝　一
為角
0、281
0．719
α4了3
0．527
O．382
0．618
O．307
0．693
e．020
0．980
O．258
0，742
7圏nU∩りnU
8ワ臼7目0
ウ
OnU
【⊇3ρ08ハUハU
50りQり0引
サ
∩りnU
14∩UnコOnU
27809OhU
6D
40
20
o
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●　舜L：°｛畳七
辛
構覇難覇
鰻灘
瀞漸
蜿J繍朧
Predated
　　　　　　Viable　　rU
．m、．。一。・・e・O－°’
　　　　　　…い’k．．、．．．，．圭
　　　　　　塾・購嚢’難　　　　；ST’i韓
醗灘
o o．5
CV
1 t，5
Mg．3Effeet　of　vary量ng　the　CV　of　th巳to由1　s芒ed　crop（at　a
constant　mean　to［al　s巳ed　crop　and　constant　qualitative
pattem　b就weenyears）on　weighted　mean　pol！ination　fa且u【e、
predation　of　pollinated　seeds　and　viable　se巳ds　Th已various
bypothetical　data　s巳吐s　w∈re　constructed　bas巳d　on
mod孟且cations　of　the　real　time－series　data　set　fbr　one　site
（Kuromatunai）．　Th已polhnation　fallttre　rate　and　the　seed
p爬da薗on　rate　wEre　c盛にulated丘om　the　equations　fc〕r
pollination　and　predation　ba且ed　on　the　combined　data　setS
acress　all　fiΨe　sites〔from　Fig．1）．The　range　of　five　field　CVs
｛O．8－L2｝is　marked　by　a　shaded　band．　The　mean　of　the費ve
CVs｛1．02）　is　marked　with　a　dashed　line
of　high seed　production，　most　reproductlvely　capable
plants　flower　heavily，　and　the　level　of　cross－po1】ination
is　higher．　Nilsson　＆Wastljung〔ユ987）su呂gest巳d　that
synchronous　fiowering　among　populations　cGntributed
to　r已productive　success　through　an　jncreas巳inthe　cross－
pollination　rate　for亡hewind・poliinated，self，jncornpatible
Fagus　sylyatica・　Fagus　crena　ta　is　a】so　a　winCl・pollinated
and　seSf－incompatible　species　CTerazayva　1997），and　vad－
ations　in　Ihe　maユe　flower　crop　are　synchroniz已d　w重th
the　f琶male　flower　crop（Saitoθ亡a1．1991），Thus，　the　stZe
of　theseed　cロ〕p　is！ikely　to　have　a　major玉nfiuen　ce　on　the
pollination　success　of　a　population．
　　Pollination　ethcienCy　increased　with　the三ncrement　in
to　tal　seed　crop　in　E　crenaftヨ｛Fig．1）．Increased　pollina－
［i。n　eenciency　is　important　for　the　ev。lution・of・rnast
seeding．　Recen　tly，　Kellyε亡ai．｛20G　1）developed　a　con－
ceptual　model丘｝r　Evalua曲ig　the　benefits　of　w三nd　po1丑na’
ほonto　mast』owe【ing　plant3　They　suggested亡hat　bene丘ts
could　be　predicted　from　how　f包由e　pollination　rate　at
the　mean　seed　output　falls　bel。w・the・rnaximurn・achievable
ra、te　with　superabundant　pollen　and　that　thespecies　most
肱ely　to　gain　benefits…lre・tiユ。se　for　which　po］linati。n　ratεs
at由e　mean　s已已d　ou亡put　are　most　depressεd．When　this
conceptUaユrnod巳1　was　apPlied　to　ourdata（54％polhna－
tion　rate　at　the　mean　seed　output，　c£amaximurn　of　79％；
Fig．1a〕，Fcnen副ta　ga　j血ed　relatively　moderate　po皿ina’
tionbe爬fitS　from　mast　seeding，In　other　species　benefits
range　fr。m　relatively　srnall｛α施刀・副0・圃爾，via
m。dera亡e〔Dヨ瞬1吻即鮒加i㎜，　Betuia　aZleghaniei？sis）
to　large（ハlothofa8us　sola刀dri　and．Nn胱冴zl」eSfr）（Kelly
e亡al　2001）．Polhnation　benefits　to泥cny？ata　were　at　the
same　leve玉as　in　P．　cuprassinum，　fo　r　which　K611y　et　al．
　（2001）predicted　that　plants　rnay　also　be　a迂Lected　by
factors　e　ther　than　wind　po1韮nation已Mciency．　Thus，
P。11ination　efficien〔；y　al。ne　cannot　b已aselective
pressure　fbr　mas亡＄eeding　in・F　cnenata・
　　　Several　recent　studi｛ts　haste　p　roposed亡hat　t　le　Synchro・
　nized　and　intermittent　reproduction　o．f　forest　trees　arise＄
as・a　c・nsequ色nce・f・internal・res。urce　dynamics　inter－
acting　with　pollen　limi亡ations（lsagiθ‘aU　997；Satake
　＆Iwasa　2000，2002a，b；Iwasa＆Sa亡ake　2004）．These
models　assume　that　a　plant　does　not　reproduce　whi】e
　its　energy　levels　are　below　thresholds　for　reproduction
　and that　seed　p od ction　is　s量工ongly　restrain｛∋d　by　the
amoun亡of　pollen　produced　by　o由er　individuals　As
　aplant　can　produce　many　sE已ds　and　fruits　only　when
　other　individua］s　reprod電」ce，　reproduc廿ve　synchrorΨ
　arise＆We　only　examined　the　populat藍on－level　seed　set、
　but　studies　of individua】selective　bene丘ts　are　ne已ded
　f（〕rfurther　understanding　of　the　role　of　pollination
eMciency　in　mast　seeding．
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reported　by　most　studies（Nilsson＆W註stlj　ung　1987；
Norton＆Kdly　1988；Sm重th　et　alユ990；Shibaヒa　et　aL
1998，2002；Houle　1999）．Pollinationefnciency　may　be
related　to　the　proporロon　of　individua】s　that　reproduce
and由e　level　of　self－pollination（Niisson＆Wast恥ng
1987：Tapper　1996）．　Most　individuals　in　the　popula亡ion
do　not　reproduce　at　all　in　rnest　yea1s，　wherea＄in　years
PREDATOR SATIATION
The　predation　rate　showed　a　better　fit　to　the　ratio　of
successive to亡al　se d｛：rops　tharl　to　the　tetal　seed　croP
（Fi呂、1b）．The　marl｛．edly　de〔reased　predation　in　years
when　s ed　productionwas＞20　times　the　previous　year
ho ed　that seed　predators　may　starve　in　poor　beech
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seed　years，　causing　a　dec1三ne　in　predator　populations
（numerical　respons〔1），and亡hus　satiation　of　predators
in　the　fbllowing　good　seed　year，　resulting　in　a　greatεr
proportion　of　seed∬urvivirlg　in　mast　years．
　　The　m司or三ty　of　insect　predation　at　the　pre－dispersal
seeCl　stage　was　caused　by　R　fagivo凪which　is　a　species－
specific　predator⑪f．l　I　cre刀ata　in　theτbhoku　district　of
Japall（lgarashi　＆　Karnata　1997），Although　we　did　no　t
r巳co　rd　losses　separate］y　by　predator　species，　ithas　b已en
confirrned由at　R　fagivora　also　causes　the　most　serjous
damage　in　Hokkaido｛H．1くon　et　aL　unpublished　data）．
P、fagノゆ∫ヨhas　a　life　cycle　of　l　year　and　shows　high
fecundity〔lgarashi＆Karnata玉997），and　annua1　fluctua－
tionsヨn　th｛…to　tal　seed　crop　of」『crenaLヨmay　therefc）re
enable　avoidance　of　pr已dationby　P勿ゴ1㊨凪The　p肥dator
satjation　hypothesis　has　been　accepted　fbr　species
suffering　frr〕mseed　pred…ltion　by　speCies－speCific　predatorS
mainly　ins已cts，　at　the　pre－dispersal　seed　stage（Kelly＆
Sullivan　1997；Shibataθf証2002）．1n　C．　paUensin　New
Zeaユand，　Kelly＆Sullivan（1997）fo　und　a　significant
negative　relationship　between　reproduc道v｛…effort　arld
th｛…perc釘ヰage　of　seeds　lost［o　three　specialist　insects
（Drp’　lotoxa　similis，」Vfeg，ヨCLヨspedus　calamogon　us　an　d　an
undescribed　cecidomyiid）。　Sirnilarly，　Shibata　et　al．（2002）
obs｛…rved　satiatien　and　starvation　of　species－specific
predators　at　the　pre－dispersal　seed　stage　in　siX　tr已e
species（Catpinus　cordara、（ユ仰α細，　C．・laxiaoiヨ，　Swida
controversa，　FagUSJ’aponica　and　Querc［ls　se」［nヨta）in　a
temp巳rate　deciduous量〕res亡of　Japan・Thus，　sp巳cialist
insects　that　hヨve　high　fecundity　and　can　ff…已d　on　seeds
earlier　than　other　predato　r　species　rn…iy　impose　irnpor－
tant　selection　pressures　fbr　rnast　seedir19，
EVOLUTIONARY　ADVANTAGES　OF
FLUCTUAT10NS　IN　TOTAL　SEED　CROP
K〔｝y－fねcto：　analysis　revealed　that　predator　satiation　made
agreater肥lative　contr董bution　than　pollination　e丘icienqy
to　th色annua工fluctuation　in　reproductive　success（Fl9．　2，
Table　3）．　Because　the　propertion　of　seeds　surviving
predation　is　dependent　on　the　ratio　of　suc己essiv｛…total
s｛ted　crops（Fig．1b），　the　annual　fluctualゴon　in　to　ta1　ser…d
crop　may　be　affected　by　selection　pressures　from　seed
predators．
　　Theproportion　of　unpollinated　seeds　andthe　preda－
tion　of　po皿inated　seeds　decreased　w三th　increasing　CV
of　the　total　seed　croP；consequenUy，　the　viableseed　rate
increased（Fig．3）．This血dicates　that　annua】fluctuations
in　total　seed　crop　confer　an　evolutiona【：y　advantag已．
Theπ1a8nitude　ofchange　inpercentage　predationwi出
incπ｛…as　ing　CV　was　greater　than　that　of　changes　in　propor－
tionofunpollinatedseedS　Thepercentage　of　unpollinated
se已dsdecreased　only　slightly、　whereas　percentage　bsses
of　pollinated　seeds　due　to　predators　decreased　when　CV
was　O．8，　and　were　constant　above　CV＝1．0．　The　mean
CV　of　th已rEal　field　populationwas　LO2｛rangeO．8－1．2）．
Thus，亡he　mean　levels　of　fluctuation　of　total　seed　crops
ef　E　c．肥朋ta　werejust　lar呂e　enough　to　gajn　rnaximum
benefits　from　predat。r・satiati。n・at・some・sites
　　Gene ally，　plants　under　selec　tive　pressure　have　a　hi呂her
seed　production　CV　tharl　do　plants　with　no　selective
bene趾s（S韮ver的wn　l　980；Kelly　et∂L　2001；Ko　enig　et　al．
2003）。KeUy　et　ai．（2001）predicted　that，　in　the　absence
of　any　selective　benefi　ts　or　disadvantages　f亡om　mast
seeding，　plants　would　have　a　CV　approx三mately　in　the
range　O．85－1．35　and　that　any　plants　with　a　CV　hi琶her
tha皿L35　probably　experience　sorne　select玉ve　pressures
廿1at　resu】 in　ma5t　seedi皿g」Forexarnp！q　C．　pal7ens，　which，
1ike　F．　crena　ta，　gains　major　benefits　from　predator
sa値ation，　has　 　high　CV（ユ．8；Kelly＆Su！livan　1997）．
However，　although　F．　cie刀ara　receives　selective　benefitS
丘om　mast　seeding、　its　CV（LO2）is　relatively　moderate
compared　with　many　other　ma£t－seeding　spedes（Ke11y
1994；］Koenig　e al．　2003）．This　shows　that　CV　is　not
dependen亡only　on　the　strength　of　selective　pressures
Koenig　et　al．（2003〕explored　this　1ssue　in　some　detail
u ing　population　varla1〕ility（CVp．　mean　individua！
variability〔CV，）and　individual　synchrony（rp）to　show
that　patterns　of　seed　production　w1亡hin　a　population
may　reflect　variou∬election　pressures．　They　suggested
that　plants hav 　high　CV，，　high　CV∫and　high∫r♪w｝ien　the
selectian　pressures　are　pollination　eMciency　or　regionaユ
seed　pr dators　and　that　plants　have　moderate　CVμ　high
CVi　and　low　r，when　the　se】ection　pressures　are　localized
seed　predaters　or　both　localized　specialiSt　and　mobile
generalis亡predaters　There　f｛〕re，　an　ex…i耐na肛on　of　the
mobili＃y　and　fecundi霞y　of　predators，　CV，　and　rpwil1　be
required　to　eluc date由e　reasons　wby　the　CV　of」円ateロヨta
w s only　LO．
　　Overa11，　the efbre，　although　both　contribute　to　mast
s曲gin　E㎝施，　predators曲ロon蛤more㎞portant
由anpol㎞ahone茄dency　Thεm｛葦m　level3。ffiuctUati。n
of　totaユseed　crops　of．i：cxenata　we　re　jus　t　la唱e　enough
to　proVide　maxirnurn　bene趾s　from　predator　sa臨tion
a亡som已sites、　suggesting　that　CV　of　reproduction　in
Fcrenara　rnay正〕e　decided　by　selectiv已pressures　from
seed　predators．
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Abstract　Although　a　rece且t　study　has　suggested　that　the
minimum　temperature　froln　late　April　to皿id－May　in
the　year　preceding　fiowor加g　causosエnast　s巳edi且g　in
Fagt’．9　crenatd1，且o　direct　ev重deロce　is盆vailable　to　3upport
this　finding．　The　ai狐of　the　P：esent　investigation　was，
therefbre，　to　test－in　a　fieid　exp已riment－whether　the
エninhnum．　temperature　deter皿i皿es　mast　seeding　i1玉
F．crε剛α．　We　exa塒i且ed　th。　effect　of　nighttime　tem－
peratures　on且ower－bud　illitiatio且　通　Fl　crenata　by
encEosing丘uit－bearing　branches　in　heated　bags　at且ight，
thereby　Inah並aining　av¢rage且ightt㎞e　temperatures　of
apProxi皿ately　20C　above　the　anユbient　temperatures．
Heating　was　applied　at　nlght　f士oπ121　Apr五to　20　May，
21May　to　19　June，　aロd　21　Ap撤to　19」駐且e　in　2001．
Fe：匝ale　i皿florescence辻【it三atio且was　inhibited　by　th¢
noctumal　heaing　i1　the　period　21　April　to　20　May　and
21May　to　19Ju且e，　However，　no血rnal　heating　f士o王n　21
Apr且to　20　May　was　the皿ore　important　based　o亘the
odds　ratio　of　the　fbrmer　bei且9］much　iower　than　that　of
the　iatter　in　a　logiStic　r。gTessien　m。deL　Maie　inflores－
CenC巳雌tiatiOn　waS　a1SO　hユhibited　by　nOctUrnal　heating
丘om　21　Apr避to　20　May、　We　th¢rcfbre　conc阯de　that
flower－bud鎗itia，t呈o皿重11」F．　crenata　was　controlled　by
nighttii皿e　te皿pera重ures　between　2玉Apr且and　20　May．
Keyword呂FagL‘s　crenata・Field－experiment・
Mast　se巳｛圭ing・Temper且ture・Weatherαユe
1tttro“魑¢牝b雁
丘LK。n（図）
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E一田ai崖：kDn＠趾Lbibai．hokkaido．jp
Te1．：÷9重一126－634164
Fm：　十呂玉一126－634166
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Many　forest　tree　species　are　capable　of　intermittent1y
produci191arge　seed　crops，　a　process　te］㎜ed　masti190r
mast　seed　ing（Janze且玉971；Ke韮y　lc）94）．　Mast　seeding
results　f世om　　synchronized　　variatio且　　in　　individ　ual
reproductiΨe　output，　a且d　such　synchro且y皿ay　be且efit
the　fitness　of　individuals　through，　for　exam．Ple，　seed－
predator　satiation　or　increased　ef五ciency　of　wind　po1韮一
11atio11（Kelly　and　Su1丘v　anユ夢聖7；Shibata　et　a12GO2）．　The
causes　of　this　phenomeno且have　been　examined　by皿any
eco玉ogists　d田d且g　the　past　decade　（王sagi　et　且1．　1．997；
Rant＆et　aL　1亨9偽S盆take　and　lwasa　2000，20C）2a，　b；
Masaka　and　Maguchi　200］；Rees　e亡a！．20（｝2），　and　an
Lmderstanding　o£　the　mechanis皿s　of皿ast　8eeding　has
progrcssed　rcmarkabIy．
　　The　currently　acceptod　oxpla．nation　fbr　synchrony
among　ind三vidua正s　is　based　on　common　weather　vari－
ability　beeaus¢w巳ather　va煮ab星es　suchおte皿perature
and　precipitation　i1且uence　fiower　develoP皿ent，　polH－
nat量。n，且nd　seed　rip¢ning（Owens　l．9Cll｝5）and　because
theseΨariaも正es　are　spatiaily　attto－correlated．　P互ants　re－
spond　to　a　particular　set　of　weather　condition3　that　a．cts
as　a　cue　for　flora1　induction（e．9，　Forcella：i　g8，1；Allen
and　P且att　1［　？90；Piovesan　and　Adams　2001；Schauber
et　al　20｛｝2）．　S　uch　physioiogical　processes孟response　to
weather　cues田ay　have　evolved　in　P1ants　as　a　means　to
且ttain　higher　reproductive　success　（K：eny　and　SoTk
2（｝02）．Therefbre，　aII　understanding　of　th巳infiuences　of
weather　cues　on　syllchrolly　has　d五rect　bearing　on　the
forrnulation。f　hypotheses　that　reiate　t。　the　ev。iliti。n。f
mast　seeding．
　　Fagz’s　crenata　至到ume，　which　dolninates　the　cool
temperate　fbrests　of　Japan，　is　one　of　the　more　extreme
examp三es　of　mast－seedi！ユ9　P玉ants．　This　spec三es　produces
里arge　seed　crops　at　5－to　7－year　interva璽s（Maeda　l　9＄9；
駐ir。ki　alld　Matsubara　l9今5）組d　synchr。nizes　th已
fiuctロatio1ユof　reproductien　over　tens。f　kil。meters
（Yasaka　et　al．2003；Suzuki　et　aL　20⑱．　Several　recent
stud量es　hI｝Ψe　prOi｝osed　both　evolu之ionary　丑dvantag¢s
and　mechanisms　of　mast　seeding　in　F．　c’・en‘lta（Shibata
et　al．2002；Yasaka　et　a1．2（｝⑪3；Kon　et　al．2005a，1）；
Sugita　2（」OS；Suzuki　et　aL　2α｝5）．　Based。n　13　years。f
time　series　data　collected　fro皿southwestem　Hokkaido，
Japan，　Kon　et　aL（2005a）suggested　that　F．　crenata　gains
major　bene丘ts　from　predator　satiation，　as　suggested　by
previous　studies（Kamata】996；Yasaka　et　aL　2（；03；
Sugita　2（｝05），　and　that　the　mean　Ievels　of　fluctuation　of
reproduction　in　F．　crenata　arc　just　large　enough　to
provide　maximuエn　bene且ts丘o皿predator　satiation　at
so　ne　sites．　Therefore，　mast　seeding　in　F．　c’・enata皿ay　be
determined　by　se互ective　pressures　from　its　seed　predators
（K．on　et　al．2005a）．　Kon　et　al．（2eO5b）also　suggested　that
such　fluctuations　in　reproduction　were　caused　by　inter－
nal　resource　dy且am、ics　and　we且ther　cues　and　that　the
cessation　of　reproduction，　resulting　in　a　decline　in
predator　populations　at　a　large　spatia互scale，　is　triggered
by　miniエnum　temperatures　in　the　spring（late　April　to
mid－May）in　the　year　preceding　flowering．　Therefore，
the　response　to　weather　cues　may　have　evolved　to　cope
with　seed－predatory　insects　over　extonded　periods　of
time　and　to　facilitate　reproductive　success（KoII　et　aL
20⑪5b）．
　　　One　ofthe　observatiofts　of　K。n　et　al．〔2005b）in　te㎜s
of　weather　cues　was　that　the　critica正minimum　temper－
ature£ro皿21　April　to　20　M　ay　fbdoweri皿g　in　F．　crenata
was　about　1．O°C　hi呂her　than　the　22－year（1979－2000）
mean。f　the　min面um　temperatures，　ab・ve　which　v。ry
few且。wers　were　pr。duced．　H。wever，　this　cue　was　in－
ferred　丘oエ11　a　correlation　analysis　fbr　a　time　series　of
seed　pr。duction　and・vari。　us　weather　conditi。ns．　Direct
evidence　to　determine　the　precise　cue　that　controls
fiowering　can　only　be　obtained　by　conducting　a　field
exper1血ent．　Be｛：ause　soエne　biocheln呈cal　changes　usua11y
precede　anatomical　differentiation　in　the　floral　induction
proeess（Owensユ995）and　because　the　anatomica里dif－
ferentiation　of　flower　primordia　i皿F．　crenata　takes　place
in　late　June（Mika皿i　and　Kitakami　l　983），　the　receptive
pe】dod　of　fioral　induction　in　F．　erenata　could　occur　be－
f（）re　late　June．　Therefbre，　we　designed　heating　experi．
m凱ts　in　which　heat　was　applied　nightly　to　branches　of
field－grown　mature　F．　from　late　April　to　mid－J　une　to　tcst
the　apPlicab且ity　of　weather　as　a　cue　fbr皿ast　3eed面g　of
F・crenata．　Our　objective　was　to　determine　the　period　of
the　critical　miniInum　temperature　for　fiowering．
Methods
Study　species
F．ごrena’a　trees　become　sexually　mature　upon　reaching
l5－20　cm記n　diameter匪t　breast　height（dbh；Hashizume
柑＄7｝．The　primordia　of　male　and艶male　inflorescences
are　initiated　in　winter　buds　in　late　J田1己（Mikalni　and
Kitakami　l　9沼）」n　female　infforesc¢nces，　the　pisti且s　are
飴㎜ed　by　mid　t。　Iate　September，　followed　by　differen－
tiation　of　the　iロvolucre，　ovary　a皿d　style（Hashizume
19E　3）．　Aエnixed　bud　usually　contains　one　or　two　fema！e
i11且orescences　 nd　one　to　three　male　in且orescen．ces；
fiowering　occurs　from　late　April　to　ear1y　May．
　　This study　was　conducted元n　2001　and　20020n　a
planted　tree（height：15．2　m；dbh：53．3　cm）within　the
Hokkaido　Forestry　Research　Institute－Donan　Branch
Station in　nor hern　Japan（41°50’N，140°43’E；50　m
a．s⊥）．　The　planted　tree，　which　stood　alo且e，　had　many
inflorescences　due　to　its　exposure　to　the　sun．　However，
tile proport玉on　ofsterile　seed§was　high　because　of　a　lack
of　cros －pollination．　In　2001，　no　female　infiorescences
were fbund　on　this　tree，　wherピas　in　2002，　it　bore　man、y
emale　in旦oresc nces．　This　fluctuation　in　reproduction
b巳tween　2001　and　2002　corresponded　with　fiowering　at
th 　stand　level（Ko 　 t　aL　2005b）．
Heating　treatments
To　test　the　period　of　the　critical　minimu皿temperature
丘江fiowering，　heating　experiments　were　apPlied　at面ght
from　21　Apri1　to　20　May（early　30－day　period），21　May
to工9　J　une（lat已30－day　period）and　2ユApr且to　19’Jun．e
（60－day　period）in　2001．The　branches　receiving　the　heat
treatment　w re　Iocated　approximately　9卑above　the
gr。und．　P㎡。r　t。　the　study，　we　ch。se加t－bea血g
branches　with　many　femaie　inflorescences．　The　proper－
tion　of　female血flore3cences　sett±匝g　per　shoot　in　2000
w s　75．3士15．2，％（mean土SD）．　The　braロches　were
placed　into　transparent　po互yethy正ene　bags（90　x　90　cm）
and　subjected　to　artificial　heating　during　the　night；
duri g　 he　daytime，　the　polyethylelle　bags　were　remoΨed
using　a　jux ap sed　tree　tower．　A　commereiaily　available
40－Wele ric　heater（PC－40；Pogona　C正ub，　Saitama，
Japan）w s　u ed　to　create　the　artificia．1　warm　condition．
The temperature　 ifference　between　inside　aロd　outside
he　polyethylene　bags　was　2．3土1．4°C（Fig．．1）．］Night－
time　temperatures　from　21　April　to　20　May　and　from　21
May　to　19Ju且e　wer 　both　2．1℃higher　in　the　polythene
b g§than　the　22－year（1979－2000）mean　oftheエninimu皿
t mper ures　for　the　same　period　based　on　the　records　of
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Fig、1Co皿parison　of　nighttime　temperatures　inside　and　outside
the　polyethylene　bags　during　tbe　perめd　21　Apri里to　lg　Jun¢，　and
the　time　scb巳d1』le　or　fiowel・ing　and　initiation　or臼ower　buds　in
Fagtt．y　eizJna’a
the　Hakodate　station　of　the　Japan　Meteorological
Agency，　which　is　！ocated　within　3、7　km　of　the　study　site．
Other　environmenta1　conditionS　were　not　controtled　in
this　exp巳rimellt．　Therefore，　relative　air　humidlty　was
also　different　between　the　inside　and　outside　of　the
polyethylene　bags．　The　relative　air　humidity　hn　the
polyethy艮ene　bags　exceeded　95％，　whereas　the　outside
relative　air　hum．idity　was　84．2土8AO／o．　However，　we
considered　this　difference　in　air　humidity　in　this　experi－
ment　to　be　negligible　in　terms　of　its　effect　on　mast
seeding　because　the　spatial　scale　of』fluctuation　was　dif－
fe　rent　between　mast　seeding　and　a　microclimate　such　as
air　humidity．　One　third　ofthe　treatment3　were　replicated
on　branches　of　the　same　tree．　There　were　three　branches
per　treatment，　but　two　branches　in　the　late　30－day
treatment　and　the　60－day　treatment　were　broken　off　by
wind　gusts；consequently，　there　were　three，　one　and　one
branches　in　the　early　30－day，ユate　30－day　and　60－day
treatments，　respectively．
　　The　proportion　of　buds　with　fe皿ale　or　male　infio－
rescences　within　each　treated　branch　and　the　three　un－
treated　branches　used　as　controls　were　measured　in　May
2002　d　uring　the　shoot－elongation　period　and　before
male　i皿florescences　were　shed．　The　numbers　of　sa皿ples
in　the　control，　early　30－day，　late　30－day　and　60－day
treatments　were　418，292，69，　and　102　buds，　respectively．
Data　analysis
To　exaエnille　the　effect　of　heating　trea．tments　on
female　and　male　infiorescences，　we　used　stepwise　logistic
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晦2Effect・f出e　durati・n。f　the　nighttime　heating　treatment。n
the　proportio皿of　buds　with　f6male　apd　male　infiorescences　on
F・‘”ena’ロbranches・（ront　Untreated　oontrol，8αrり，3（J一ぬン，　hea廿ng
食o皿21Apriho　20　May，’a’e　30－day　b巳atiロ9仕om　21　May　to　lg
June、60－day　heating　from　21　April　toりJune
regressloロ．　Independent　var三ables　were　early　30－day　and
Iate　30－day　treatments，　and　the　interact1on　of　the　early
30－day　x late　30－day treatments，　Odds　ratios（OR）were
uscd　to Ineasure the　partial　effect　of　the　independent
variables．
ReSllltS
The　propor i of　buds　with　fe皿ale　and　male　infiores－
cences　was　high　on　the　untreated　branches，　with　an
aver且ge　of　62．3　and　79．4・％，respectiveiy（Fig．2）．　For　all
heating　treatments，　the　respective　proportions　of　buds
with　fヒmaEe　and　male　infiorescences　were　low，　with
averag s　ofユ2．5　alld　14．0％　i亘the　early　30－day　treat－
ment，34．8　and 56．5％in　the　late　30－day　treatment　and
1．O　and　1．0％in　the　60－day　treatment．
　　111the　stepwise　logistic　r¢gression　Inodel丘br　female
inflorescences，　two　independentΨariables　were　entered
into　the　mode1：early　30－day（Z2　＝　154．19，　P　く　O．OOO1）
and　late　30－day　treatments（Z2＝19．69，　Pく0．0001；
Tabl 正）．　However，　the　OR　of　the　early　30－day　treat－
ment　［OR＝0，07，95％　con丘dence　interval（Cl）
＝O．05－O．11】wa 　much　lower　than　that　of　the　late　30－
day　treatment（OR＝0．33，95％　Cl＝O．20－0．54），
indicating　that　female　inflOreSCenCeS　were　mOre　StrOngly
affected　by　the　early　30－day　treatment　than　by　the　late
30－day　treat皿ent．
　　1n　the　stepwise　logistic　regression皿odel　for　male
且。rescences，　tw。　independentΨariables　were　entered
into the　mode1：early　30－day（X2＝258．00，　Pく0．0001）
・nd　late　30・day　treatm・nts（22－22．42，　P＜0．。。。1；
Table　II）．　The　OR　of　the　early　30－day　treatment　was　O．04
（95％　　C1　ニ　0．03－0．06）　and　that　of　the　late　30－day
treatment　was　O．32（95％CI＝0．20－0．52）．　This　indi－
cates　that　male　i　lflorescences　were　also　strongly　affected
by　the　early　30－day　treatment．
Dis¢ussio調
The　results　of　our　exp巳riment　supPort　the　hypethesis
that　higher　minimum　t巳mperatu：es　in　the　sp血g　of　the
year　before且owering　inhibit且oral　initiation　in　F．　cre－
nata〔Kon　et　aL　2005b）．　A　low　temperature　cue　to　ini－
tiate且owering　appears　to　be辻nportant　in　trees　and　has
been　corre工ated　with　seed　production　i五several　species
（Forc∈11a　1981；Ashton　et　al．19S8；Norton　and　Kel艮y
19＄8；Numa a　et　aL　20⑪3；Kon　et　a1．2GO5b）．　For
example，　studies　of　the　synchron三zation　of　dipterocarps
T・bl・1Sig具i且ca・t・test・resultS　fr。m　stepwise　1。gi昼tic　regr¢ssi。皿m。d・ls・with・th・pr。P。rti。・・f・f・male・and・m。1。1。且。r。5c。n。es・as　the
response　variable　and　the　heating　treatments　as　explanILtory　variables
Respomse　variabIeExplanatory　variable 　2z Odds　ratio（95｛ン6　CI）P
F弓ma聖e　inf】orescences
Male　in日oresce口c已s
Early　30－day　period（21　April－－20　May）
Late　30－day　p巴riod（21　May－19　June）
Early　30－day　period（2工Apri1－20　May）
Late　30－day　p巳riod（2ユMay－19　jun¢）
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in　the　tropics　have　indicated　that　mass　flowering　is
caused　by　low　temperatures　at　night（Ashton　et　al．】98射
Numata　et　al．20（｝3）、　High　temperatures　at　night　may
inhibit　floral　initiation，　whereas　low　temperatures　may
enhance　fioral　initiation．　The　sa］ne　conclusion　was
drawn　by　several　authors　studying　the　effects　of　noc－
tumal　heating　treat］〔ロents　on　flowering　in　Matus（Tukey
195石；Tromp：l　c98b；Fukui　et　aL　1983）．
　　Female　infiorescenc自s　were　more　strongly　affected　by
the　early　30－day　treatment　than　by　the　late　30－day
treatment．　This　was　consisten亡with　the　correlation
analysis　of　Kon　et　al．（2005b）for　l3　years　of　time　series
data　on　total　seed　fa．11　and　various　weather　conditions．
The　receptivity　for　floral　induction　in　F．　c’・enata　may
occur　during　the　decisive　period，　i．e．，　between　2且April
a且d20　May．　A　nu皿ber　of　experiments　on　the　promo－
tion　a且d　inhibition　of　fLoral　initiation　by　gibberellin
apPlica・tio皿have　also　indicated　that　fioral　initiation．　is
dependent　upon　a　speci且c　tim巳period（Junttila　and
Jensen　1腿81　Yoshino　200⑪）．　In　some　temperate　conifers
and　hardwoods，　this　receptive　period　fbr　floral　initiation
may　occur　be丘bre　the　vegetative　bud　burst　and　early
shoot　elongation（Owens　and　Colangeli　I　989）or　during
later　shoot　elongation（Greenwood　et　al．1991；Yoshino
20⑪0）．Assuming　that　F．　crenata　behaves　similarly，　the
receptive　period　fbr　flora工initiationエ［1ay　be　frorn　late
April　to　mid　or　late　May　b巳cause　bud　burst　and　cessa－
tion　ofshoot　elonga．tion　in．F．　crenata　occur　between　late
April　and　early　May　and丘om　mid　to　Iate　May，
respectively（Maruyamaユ979；Tomita　and　Seiwa　200・4）．
This　period　is　also　consistent　with　the　results　of　our
experlment．
　　　The　heating　treatments　affected　the　female　aエ1d　male
in且orescences　similarly，　suggesting　that　nユale　inflores－
cences　may　respoロd　to　the　s且me　temperature　cues　as
female　in且orescences．　Such　an　effect　of　weather　on
female　and　male　in且orescence　hlitiation　Inay　be　closely
related　to　the　time　of　floral　initiation．1n　some且orth－
em　temperate　conifヒrs，　such　as　Pintts，　Tsttga，銑ψ，
a且d　C加栩aecyparis　（Owens　】．995），　and　haKi　wo　ods，
such　as　Alnus，　Betuta，　a1ユd　2ttercus（Merlde　et　al．19S｛）；
Caesar　and　Macdona！d　l　984；Yoshino　2⑪OO），　female
in且orescences　may　be　initiated　later　than　male　inflo－
rescences，　and　this　may　be　why　the　receptive　period　for
initiation　difiTers　between　female　aロd皿ale　infiores－
cences．　However，　the　tiIning　of　female　and　male
inflorescence　initiation　in　F．　crenata　is　similar（Hash－
izume　1983；Mikami　and　Kitakamiユ983）．　Thus，　vari－
ation　in　theロumber　male　inflorescences　may　be
synchronized　with　that　of飴mal『in且orescences（Sugita
2005）．In　a．ddition，　because」F．　crenata，　which　is　a　wind－
pollirlated　a！1d　self－incompatible　species，　gains　benefits
from　poUination　e缶ciency（Kon　et　aL　2｛〕05a），　such　a
且ora1　initiatioll　process　may　be　related　to　selcction　for
mast　s¢cding．
　　　Each　piallt　sp¢cies　has　its　own　weather　cues　for
inducing　nowering（Kelly　and　Sork　2（｝02），　but　the　fac－
tors　related　to　the　selection　of　cues　is　still　unclear．　Al－
thougll　the　results　of　our　experi皿ents　dernonstrate　tllat
旦ower－bud initiatio 　in　F．　el’ell・cl・ta　is　controlled　by　low
巳mperatures，　for　some　other　Fagtts　species，　drought
events　in　early summer　haΨe　a　stimulating　effect　on　fioral
induction（Piovesan　and　Adams　2（｝01）．　Sirnilar1y，　among
Pint‘．9　specie ，　P．　edt‘tis　reacts　to　low　temperatures
（Forc lla　198り， whereas、P．　pondero．ga　reacts　to　high
temperatures（Maguire］956）．　These　studies　have　shown
that　the　type　of　cue　is　not　always　shared　by　congeneric
species．　On　the　other　hand，　weather　cues皿ay　be　shared
among　species　within　the　rain－forest　community　of　the
Ma！ay　Peninsula（Asht 　et　al．三998；Sakai　et　al．1999；
Numata　et　aL　2（103）．　Thus，　weather　cues　may　be　related
to　the　environment　of　thc　habitat」n　Japan，　the　mon・
sooll　climate　does且ot　allow　the　possibility　of　an　early
summ r　drought（Piovesan　and　Adams　2001）；therefbre，
F．crenata may　use　low　temperatures　as　a且altemative
cue．　Suzl」ki　et　al．（20（｝5）　also　recent互y　suggested　that
higher temp巳ratロre　in　mid－June　may　exp正ain　mast
seeding　of　F．　crenata　in　the　Tohoku　districts　of　Japan．
Th refore， the　type　of　cue皿ay　not　always　be　shared　by
saエne species．　In　Japa・n，　the　reproductiveエnechanism　in
F．crenata皿ight　be　differen．t　between　the　fbrests　in
southwestern　Hokkaido　and　tlle　foTests　located皿ore　to
the　south 　To　clarify　the　cues　required　fbr　mast　seeding，
meteoro ogical　analysis　related　to　the　env丘onment　of
the　habitat　is］〔equired．
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